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ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


INHALTSVERZEICHNIS DES TEILES. 


Wirbeltiere. B. Spatere Stadien Physiologische 


Synthese 


Kapitel. Die Capillaren im Kontakt mit anderen Geweben 


Programm regenerative, path Sprossung Chemo 
Symbiose von und Gefass Sekundare Versclie 
ration Bezichungen zun oderm Kmbryonale Resorption 


ive Verhaltm Schicksal des Nahrung 
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er benachbarten Korperzellen (SATE), primitiven 
webe und Blutge sc Q-Aufnahme durch Kiemen un Lungen 
oder Diffusion Bezichungen zum L:ktoderm, Haut, Nerven 
Bezichungen zum Mesoderm, spezi ll zur primitiven Seitenplatte, 


Eigentiumlichkeiten dieser Bezie 


Muskulatur, zum Zwischenstuck 
huneen — Renales Pfortadersystem 


Glometuli, ein Stuck Harnkanal - 
Beziehung von Nephron 


Wichtigkeit dieser Deutung fur Klinik Gegenseitige 
Lymphoides und 


Beziehungen zu Nebennierenelementen 
mit innerer Sekretion Prinzip der all- 
Ein 


und (setass 
pseudolymphoides Gewebx Organ 
chemischen (hormonalen) Korrelation Zitat aus 
teilung nach Funktion und Entstehungsort Spezifische Zelltatigkeiten 
\ussere Sckretion Ubergang zur imneren Sekretion Wesen des Funk 
Urspringlich lokal Wirkung 
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u Hlypopliy Phylogenet che 
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Histologische Differenzicrung der Blutgefasse Lymphgefassystem 
Begriffsabyrenzung Phylogenese Ontogenese Weissadernsystem der 
Mische Sphinkteren; ihre funktionelle und gestaltsverandernde Wirkung 
Vom Lymphherzen 


Kapitel. Die himopoetischen Organe 


Generelle Ableitung I. Primitive Bluthildung Dottersack und intra- 
embryonale Bildung Chorion I]. Leber Alter Bildungsort bei Holo- 
blastiern Neucrwerbung bei Saugeticren, abhangig von Plazentarkreislauf 
Erythropoese — Granulopoese — Kupfiersche Zellen und Blutabbau — Blut 
hildung abhangig von Angiozyten 111. Herde der 
Anammniter Vorkommen im Vornieren-Urnierenbereich Zweifacher 
dungsmodus Granulopoese ohne Erythropoese Vorkommen im Intestinal 
bereich IV. le Mil Reduktion auf rote Pulpa Vergleich mit Blut 
lyimphdrusen Mlutkammern und Venensinus der roten Pulpa Ihr entwick 
Zusammentreten Kntstehung aus Blastem und ver 
clhiedenen Sukzessionen von Angioclementen Ursprunglich geschlossenes 
Netz Formuherung Eluecks Genetische Mehrheit, funktionelle lainheit 
Munktionelle Speicherungen Hamopoese Kerythropoese im) Anschluss 
an Abbau Aufbau dauernde oder zeitweilige Funktion Bildungsmodus 
Grunde fur spateren Verlust der Erythropoese Granulopoese \bgabe 
von Monozyten Regulicrung der Blutverteilung Hulsenarterien Hin- 
weis aut Weissadern der Fisch Weisse Milzpulpa Diffuse artericlle 
Kinscheidungen Bildung der Lymphknotchen, richtigere Bezcichnung Plas- 
maknotchen V. Das Knochenmark Vorkommen -— (Qualitative und 
quantitative Bedeutung der Hamopoese Histologie — Filation der ein- 
zelnen Elemente Urform Ontogenese — Einsprossen der Mesenchym- 
knospen Chemotaktische Anlockung Differenzierung zu WKnochen- und 
Blutelementen Blutelemente mesenchymatoser oder endothelialer Herkunft ? 
(;esonderte Untersuchung Krythroblasten aus Angioclementen - \b- 
hangigkeit der Blutbildung vom Grundlage: Speiche 
rung und Auswahl der notwendigen Materialien Herkunft dieser Mate 
niahien, spezicll der Hamatinkomponente Kkisen — Endogene und exogene 
Pyrrolkerne Herkunft aus Blutfarbstoff und Chlorophyll, aus Hamatin und 
Zytochrom Bezichung vom Hamatin zum Chlorophyll nach DBareroft 
Transport der Pyrrolkerne nach dem WKnochenmark Umsetzungen daselbst 
Intervention des kisens Angiozellen Klassifikation der 
\utoren Stellung der EKosinophilen und Mastzellen VI. Megakaryozylen 
Blutplattchen Vergleichende Betrachtungsweise des 
Gerinnungsphanomen ZcNayglutination ber mederen Tieren Zwei 
phasiger Vorgang bei den meisten Crustaceen Zusammenhang der beiden 
Phasen Blutgerinnung der Wirbeltiere Uberwiegen der chemisch-physi- 
kalischen Betrachtungsweise Biologischer Ausgangspunkt, Thrombose 
Thrombozyten Fruhembrvonale Angioelemente — Beziehung zu Thrombus 
und Blutgerinnuny Verwandtschaft beider Vorgange Ubercinstimmung 
mit Gerinnung vom Krebsblut Versuch einer Deutung der Zweiphasigkcit 
Die verschiedenen Ingredienzien des Gerinnungsvorganges Ihre zellulare 
Herkunft Rolle speziell des Vibrinogens Seine allgemein biologische 
Bedeutung Gangbarste Munze beim Austauschverkehr von Zelle zu Zelle — 
Austauschmodus bei pathologischen und physiologischen Vorgangen — Ge- 
rinnungsvo-gang eine Form der intra- und extrazellularen Verdauung — Ab- 
leitung der Spezifitat der Thrombozyten VIL. plasmatisches 
Gewebe, Thymus, Lymphknoten Lymphozyten aus Lymphknoten und lym 
phoidem ,Gewebe Kritik der Bezerchnungen lymphoid und lymphatisch 
Neue Nomenklatut ymphoides Gewebe cin Blastem — Bau des 
 lymphatischen* Gewebes Herkunft des Keticulums Lymphozytengenese 
und Plasmadurchtrankung Plasmatisches Gewebe, ein spezifisch differen- 
zicrtes Meristem Symbiose des plasmatischen Gewebes Thymus — Zwei- 
teiliger Bau — Vorkommen echter Lymphozyten — Vielleicht immigriert, aber 
auch autochthon Epithcliale Elemente ento- und ektodermaler Natur — 
LLymphknoten Dualistischer Aufbau aus plasmatischem Gewebe und Lymph- 
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ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEPASSYSTEM UND BLOT 


Ontogenese kerster Modus 


gefassen Sekundare Vereimheithchung 
zum Plasmatozyt Plasmato- 


Zweiter Modus Lymphozyt Umtaufe 


zyten als Gewebselemente Grosse Lymphozyten 


Kapitel. Physiologie der Capillaren 
ktion als Ausgangspunkt der Kreislaufsphysiologie, bisher  ver- 
Programm Stoffwechselgeschehen. Vergleich mit Coelom 
rption Umkchr des Substanzdurchtrittes Anatyse det 
Vorgange Spezicll im Bindegewebe — Modellversuche 
Primat des biologischen 


Sckretion und Reso 
lokalphysiologischen 
Kroghs physikalisch-chemische Gesichtspunkte 
Zirkulationsverhaltnisse, als Funktion der Gewebsbedurfnisse 

mtraktile Elemente Perizyten Capillarreaktionen, ihre Analyse 
Vasomotoren Kigentumlichkeiten shres Funktionsmechanismus - 


Deutung als sekundare Cbherlagerungy Stromrichtung Capillaren 


Kapitel. Physiologie des Herzens 


Reduktion auf dic primitiven Bestandteile Resynthes« Physiologic des 
primordialen Systems Stoffaustausch Zirkulation, primar. peristaltisch 
Abhangigkeit von Leberernahrung Spatere Bezichungen von 
Vergleich istaltik und Automatic Verhalten von 
rau ungen des automatis 

und Reizleitung an den Endothelschlauch gebunden 
der Herzkontraktionen von [endothel 
der NKlappen Physiologie «ce 
Muskulatut yocarderregung picard 
n Coelomsack und Reizleitungsbundel, durch dirckte 
Erregung?, durch Erregung via Epicard Das intramurale 
Deutung der Eigentumlichkeiten des Herzschlages Ui 
h nervenloses Zusammenspiel Genese und Topographie der extra 
Nervenverbindungen Sympathicus »Vagale* Herzganglien 


cher Natur \ntagonismus von Sympathicus und Vagus? 


Nel 


leutung des Vagus 


Kapitel. Zusammenschluss cum Zirkulationsapparat \. Unterbau 


\rterien und Venen Ruckwirkung der Capillaren auf 
Arteriolenmuskulatur als Sperriegel Verhalten det 
apillarbedurfnisses Art der Ruckwirkung 
Seine 


ufferwirkung von 
den Arteriolenbau 
Arteriolen eine Funktion des ( 
Hormonale Erreger der Arteriolen Histamin Adrenalin 
Nottallfunktion Seine primar lokale Bedeutung Bezichung zum Sym 
pathicus Bezichungen zu den Zwischenstuckderivaten, speziell zur Nieren 
funktion Stromungsverhaltnisse im = Arteriensystem \nalyse des diasto 
lischen) Blutdrucks Der systolische Blutdruck Wechselseitige Wirkung 
Peripherie und Herz Konstanz der Summe der peripheren Wider 
lurch Ausgleich der Partialwiderstande Blutausschaltung im Ne 
Ss Mechanismus des Ausgleichs Blutverschicbungen, im Dienst 
nolothermi¢ Blutdruckschwankungen \usreguherung des per 
ind zentralen Tonus Tonusherabsetzung Niecrenzirkulation 
ation durch Erh Minutenvolumens 


(Schluss.) Zusammenschluss sum Zirkulationsapparat 
Zentrale RKegulationen 


Organkoordinator Zusammenhange auch der nervenlosen 
und Leber Hierz und Lunge Regulicrung der Lung 


Relation von Atem- und Pulsfrequenz Parallelismus der [ro 
rschiebungen Steuerung durch Lunyge, via Vagus Umbildung det 
Lunge und Entstchung des Atemzentrums Zentrale Reguherung der Tre- 

hwankungen Ruckwirkung auf grossen Kreislauf . Schutzvor 
Zirkulationsregulicrung durch par- 
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ticlle Blutausschaltung Milz Bluteinschaltung Ableitung der klassi- 
schen nervosen Regulierung Kinwirkung von Niere und Schilddruse 

Hirnzirkulation - Anomalien des Gefassbaues Zirkulationsstosse durch 
Liquor gedampft Kegulicrung des Blutzuflusses durch Stoffwechselprodukte, 
direkt, uber Liquor — Selbststcuerung der Liquorproduktion Zirkulations 
zentren als Projektionen der Peripherie, als autochthones Gebilde, aufgedeckt 
durch Pathologie Bedeutung des Liquors — Ableitung: Besonderheiten des 
Venenzirkulation Zentraler Venentonus Regulierung durch Kontrollstelle 
des ausseren Druckes — Hirnbasis als Kontrollorgan Blutdruck als Funk 
tion des Aussendruckes Kontrolle des Wasserdruckes Hypothetische 
Kontrolle des Luftdruckes Nervose Bindung von Hirnbasis und Zirku 
lationszentren Hypophyse und Vagus Hormonale Bindung durch Hin 
terlappensckret — Pituitrin cin normales Sekret — Psychische Miterregungen. 


Inhang. Prinzipielles zu einer Zellularphysiologie 
der Metazoen 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER MORPHOLOGIE 


UND ENTWICKLUNG DES GEHIRNS 
VON LIMULUS POLYPHEMUS 
VON 


GOSTA FOF ANSSON 


Aus dem Zootomis« zu Stockholm. 


Einleitung 
Geschichtliches 


Eigene Untersuchungen. 
Die postembryonale Entwicklung des Gehirns 
a) Aussere Form, Ganglienzellenschi ht, Globulimasse und Neuropilem 
b) Die ,,Ventralaugen“ im Trilobitenstadium 
c) Der mediane Augensack 
2. Die weitere postembryonale Entwicklung 
a) Das 5-mm-Stadium 
b) Das 1o-mm-Stadium 
c) Das 20-mm-Stadium 
Die Entwicklung der ,,Ventralaugen“ und die weitere wessicinliaitt des 
medianen Augensac kes 
4. Vergleich mit friiheren Untersuc hungen iiber die postembryonale ‘Entwick- 
lung des Gehirns 
Das vollausgebildete Gehirn 
Aussere Form 
> Ganglienzellens« chic ht 
Globulimasse 
Zentralk6orper 
Sehbahnen . 
lateralen +hnerven 
Der mediane Riechnerv 
Das iibrige Gehirnneuropilem, Die Bahnen und die Kommissuren 
Ist das ,,Ventralauge“ bei der Limuluslarve ein Sehorgan? 
Das Geruchsorgan 
Vergleich zwischen Sehnerven und Se hgang lien bei Limulus und Skorpion , 
Vergleich zwischen den ,,Ventralaugen’’ des Limulus und den oralen Organen 
Die ,,Segmentierung’’ des Limulusgehirns 
A. 6... 
Die Bezeichnungen an den Abbildungen 
Literaturverzeichnis 
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GOSTA JOHANSSON 


I. EINLEITUNG. 


In neuerer Zeit ist in der Literatur fur das Gehirn im sogenannten Tri- 
lobitenstadium von Limulus ein Bau angegeben worden, der in mehreren 
Punkten wesentlich von der Auffassung abweicht, die man seit alters von 
der Gehirnanlage im fraglichen Stadium gehabt hat. Wesentlich um die Re- 
sultate dieser neueren Untersuchungen nachzuprufen, habe ich zunachst das 
Trilobitenstadium untersucht. Es zeigte sich da, dass die Abbildungen, die 
bei Rekonstruktion der Gehirnanlage erhalten wurden, mit gewissen, in der 
Literatur vorkommenden nicht gut in Ubereinstimmung gebracht werden 
konnten. 

Dadurch wurde ich veranlasst, sowohl die postembryonale Entwicklung 
des Gehirns als auch das Gehirn im erwachsenen Stadium zu untersuchen, 
wobei es sich zeigte, dass es in verschiedener Hinsicht einen anderen Bau hat, 
als die Forschungen der letzten Jahre ergeben hatten. Ganz besonders gilt 
dies fur die mit dem Gehirn verbundenen zephalen Sinnesorgane und ihre 
Entwicklung. Von den untersuchten postembryonalen Stadien sind hier das 
5-, 10-, 20- und 35-mm-Stadium beschrieben. Fur einen Teil dieser Stadien 
und fur das ausgebildete Gehirn sind bei der vorliegenden Untersuchung 
ausser den gewohnlichen Farbungsmethoden in grossem Umfang auch 
Silberimpragnierungen angewandt worden. 

Da wahrend der Untersuchung sich mehrere Probleme erhoben, die ein 


Studium der frihesten Entwicklung der Gehirnanlage notwendig machten, 


habe ich auch Praparate einer Reihe Embryonalstadien — von der Furchung 


des Eies bis zum Ausschlipfen der Larve — hergestellt. 

Vor dem Bericht uber die eigenen Forschungen wird eine ausfthrlichere 
geschichtliche Ubersicht der Literatur des diesbezuglichen Gebietes gegeben, 
teils um einen orientierenden Hintergrund ftir die in der Untersuchung zu 
besprechenden Probleme zu erhalten, teils um spater zeigen zu konnen, dass 
die Auffassung einiger alteren Forscher vom Limulusgehirn nicht so un- 
richtig war, wie man es in der letzten Zeit hat hinstellen wollen. 

Die Untersuchung ist in dem Zootomischen Institut der Hochschule zu 
Stockholm ausgefiithrt worden. Alles Material stammt von der Biologischen 
Station zu Woods Hole. Ich mochte an dieser Stelle meinem hochverehrten 
Lehrer, Herrn Prof. Dr. N. HotmGren, dem Direktor des obengenannten 
Instituts, meinen tiefgefuhlten Dank aussprechen sowohl fur die Gute, mir 
das ganze Untersuchungsmaterial zur Verftigung zu stellen, als auch ftir das 
freundliche Interesse, das er meinen Untersuchungen entgegengebracht hat, 
und die schatzbaren Ratschlage und Anweisungen, die ich von ihm erhalten 
habe. Die sprachliche Verbesserung meines Manuskripts verdanke ich 


Herrn Lektor Dr. Ernst A. MEYER, Stockholm. 
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DAS GEHIRN VON LIMULUS POLYPHEMUS 


Il. GESCHICHTLICHES. 


Wenn es sich um die Frage der Phylogenie der Arthropoden handelte, 


hat Limulus stets eine grosse Rolle gespielt. Das Tier ist namlich der ein- 


zige uberlebende Reprasentant einer Tiergruppe, die sowohl zu den Tri- 


lobiten und Krebstieren als auch zu den Skorpionen und Spinnentieren Be- 
ziehungen aufweist. Daraus folgt natiirlich, dass verschiedene Ansichten 
uber die systematische Stellung des Limulus sich friih geltend gemacht haben. 
Schon der Umstand, dass die nachsten Verwandten des Tieres nur in fos- 
siler Form vorliegen, hat natirlich dazu beigetragen, die Probleme zu kom- 
plizieren. Als dann wahrend der Forschung rein theoretische Spekulationen 
hinzukamen, die wenigstens gegenwartig recht phantastisch erscheinen, so 
versteht man, dass die Frage der Stellung des Limulus sehr umstritten sein 
konnte. 

Zuerst hielt man Limulus fiir eine Krustazeenform, danach fur eine 
Branchiopodenform, wortiber man sich im Hinblick auf die Blattftisse gar 
nicht zu wundern braucht. Nachdem indessen mehrere Forscher das Tier 
naher an die Arachnoiden gestellt haben, setzt Ray-LANCASTER (1880) den 
Limulus in Beziehung zu Spinnentieren als eine Ubergangsform von Krusta- 
zeen zu Arachnoiden. Eine Menge Forscher schlossen sich auch sogleich 
dieser sog. Limulustheorie an, obwohl es auch an Gegnern der RaAy-Lan 
CASTERSchen Theorie nicht mangelt. Unter diesen steht an erster Stelle 
PACKARD, der jedoch zum Schlusse Ray-Lancasters Ansichten akzeptierte. 
Wahrend des Streites zwischen Ray-LANCASTER und seinen Gegnern wurde 
oft auf eine Angabe von WILLEMOES-SUHM (1877) hingewiesen, der wah 
rend einer Forschungsreise in der Stidsee Larven von Limulus moluccanus 
fand, und der diese Larven ein Naupliusstadium durchmachen sah. Das 
Material war indessen falsch bestimmt. Die Angabe trug jedoch in nicht 
geringem Grade dazu bei, Verwirrung zustandezubringen. Bei dem Met- 
nungsaustausche betreffs der Richtigkeit der Limulustheorie erklarte PATTEN 
(1893) mit Bestimmtheit, dass Xiphosura-Eurypterida und die Spinnentiere 
als Gruppen anzusehen seien, die durch Vermittlung der palaozoischen 
Ostrakodermen zu den Vertebraten hinfuhrten. Er blieb mit seiner Theorie 
nicht allein: GASKEL (1908) und Buxton (1912) ausserten ahnliche Mei 
nungen. Es treten sodann mehrere Forscher auf, die die Frage erortern, ob 
nicht die Spinnentiere als primitiver als die Merostomaten anzusehen waren. 
Dies fthrte schliesslich dahin, dass VERsLUys-DEMOLL (1923) die ganze 
Limulustheorie so umkehrten, dass Limulus als Abkommling der Spinnen 
tiere angesehen wurde, der uber die terrestrischen Skorpione zur Lebens- 
weise im Wasser uberging. Die Forschung der letzten Zeit hat sich mit gutem 
Grunde kritisch zu dieser Umkehrung der Limulustheorie gestellt. Nach dieser 
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rzen Ubersicht uber das Limulusproblem wollen wir sehen, welche Rolle 


das Studium des Gehirns und die Entwicklung desselben fur das Problem 


Obwohl mehrere Forscher, wie StRAUS-DURCKHEIM, VON DER HAEVEN 
H. Mitne-Epwarps, wahrend der ersten Halfte des 19. Jahrhunderts 
untersucht haben, finden wir keine naheren Berichte uber das 

hirn und das Nervensystem sowie die Entwicklung des letzteren vor etwa 


1870, wo Forscher wie A. S. PAcKARD, DOHRN, OWEN und A. MILNE- 


WARDS auftraten. Dourn (1871) hob die Ahnlichkeit eines gewissen Ent- 

icklungsstadiums mit dem Trilobitenhabitus im allgemeinen hervor und war 

Ansicht, dass dieses Stadium am besten als Trilobitenstadium bezeichnet 

Er hat auch das Pigment vor dem Gehirn bemerkt und dies 

kleine, zwischen den Linsenaugen befindliche Pigmentanhaufung 

‘bildet und beschrieben, die mittels eines diinnen Pigmentstranges mit 

grossen, unregelmassig geformten Pigmentmasse in Verbindung steht. 

Diese breitet sich dicht an der Unterseite der Chitinbedeckung vor dem 
yberen Schlundganglion aus. 


OweENn (187 at das Gehirn des ausgebildeten Tieres beschrieben, ob- 


72 
wohl es sich hier mehr um die aussere Form, die Gehirnnerven und die Blut 
gefasse handelt. Dass er dabei ahnte, dass die Gehirnlage hier mit der Lage 
beren Schlundganglions anderer Arthropoden nicht direkt verglichen 
‘rden konne, ist aus seiner Beschreibung des Nervensystems zu schliessen. 

r schreibt namlich: ,,The part of the nerval axis anterior to the oesophagus, 
he tube straightened and the mouth brought to its ordinary 


of the body, would be superior or dorsal in position, 


is an oblong mass, concave where applied to the tube, convex on the opposite 


Ir beschreibt zwei Paare Sehnerven: die Ozellarnerven fiir die ein 
fachen Augen und die Okularnerven ftir die zusammengesetzten. Die Ozellar- 
nerven sollen aus dem Gehirn in einer geringen Entfernung voneinander aus- 
treten und dann eine kleine Strecke nebeneinander fortlaufen. Danach sollen 
sie sich trennen und die Seiten des Vorderdarmes umgehen, um _ spater 

ieder zusammenzulaufen. Ein solcher Verlauf der beiden Nerven ist weder 
noch spater jemals beschrieben worden. Andere Nerven sind die 
‘rste und zweite Paar Epimeralnerven und die Antennu- 
Antennularnerven innervieren das erste Beinpaar, das den 

der Krebstiere entspricht. Dazu kommen noch die Antennal- 


Beinpaar innervieren, welches den zweiten Antennen 


die Entwicklung hatte PAcKARD (1870) behauptet, dass 
‘in Naupliusstadium durchmache. Dour stellte sich dem zweifelnd 


und Owen stellt fest, dass ,,what the ,famous Nauplius’ may be 
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I have not been able to make out; but if the stage in question really repre- 
sents any ,common ancestor’, it is not the Nauplius of carcinologists.“ 

A, MiLne-Epwarps (1873) ist im Gegensatz zu Owen der Meinung, 
dass die praoralen Appendikularanhange bei Limulus vollstandig fehlen. Er 
zeigt, dass die Nerven des ersten Beinpaares nicht aus dem Gehirn kommen, 
sondern aus der Bauchganglienkette. ,,On ne peut donc les considérer comme 
des dépendances des anneaux‘, sagt er, ,,et l’on doit repousser leur assi- 
milation a des antennes.‘‘ Die Nerven zu den einfachen Augen gehen in der 
Richtung nach der Medianlinie hin heraus, laufen die ganze Zeit nebenein- 
ander, folgen dem Vorderdarm und gehen dann gerade in die Augen hinein. 

Die zahlreichen Untersuchungen uber das Gehirn und die Entwicklung, 
die PAcKARD in den 187o0er Jahren ausfuhrte, betrafen, wie alle anderen 
um diese Zeit vorgenommenen Untersuchungen, kaum mehr als die aussere 
Form des Gehirns, die verschiedenen Gehirnnerven und deren Verlauf, aber 
auch dort sind die Untersuchungen unsicher. Wir haben schon gesehen, dass 
PACKARD das eine Stadium in der Larvenentwicklung als einem Nauplius- 
stadium entsprechend angesehen hat. Seiner Auffassung nach ist das Gehirn 
beim erwachsenen Tier nur mit einem unpaaren Oczellarnerven, einem 
Paar Nerven fiir Komplexaugen und zwei Paaren anderer Nerven versehen. 
Er erwahnt ausserdem einen sog. Mediofrontalnerv, der, den Abbildungen 
nach zu urteilen, von dem vorderen, unteren Teil des Gehirns ausgeht. 
PACKARD (1880), der sich mit der Auffassung keineswegs versohnen konnte, 
dass die Spinnentiere in einem naheren Zusammenhang mit Limulus stehen 


sollten, fiihrt zum Beweis solche Argumente an, wie dass das erste Appen- 


dikularpaar bei Limulus nicht vom Gehirn aus innerviert werde, wahrend 


das bei den Spinnentieren der Fall sei. Ferner halt er es fur unmoglich, dass 
die Mundteile der Spinnentiere von denen des Limulus hergeleitet werden 
konnten. Es wurde indessen allmahlich immer mehr klar, dass ein Studium 
der inneren Anatomie des Gehirns fiir einen Vergleich mit anderen Arthro 
podengruppen notwendig ware. PACKARD hat auch 1880 die innere Organi- 
sation der Gehirne, die mit Mikrotom geschnitten wurden, untersucht und 
den histologischen Bau beschrieben, sowie 1891, 1893 und spater durch neue 
Untersuchungen seine fritheren Resultate erganzt. Er findet, dass das 
Gehirn aus drei Paaren Ganglien oder Loben bestehe: den Lateralaugen- 
loben, den Medianaugenloben und den Zerebralloben. Die ersten sind am 
weitesten oben im Gehirn gelegen. Gleich unterhalb der Mitte sind diese ein- 
gebettet, ,,in the dense ring of ruffle-like masses of deeply stained chromatic 
cells, which we have called the ,nucleogenous bodies‘ ““. Es ist ersichtlich, 
dass hier von der Globulimasse die Rede ist. (Diese wurde auch von 
PACKARD beschrieben. Er hat hierbei die starke Entwicklung der Globuli- 
masse hervorgehoben, welche die Gehirnloben gleichsam tiberdeckt.) 1893 hat 


er indessen, nachdem Sartnt-Remy (1887) und VIALLANES (1888) ihre 
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Untersuchungen veroffentlicht hatten, bemerkt, dass die lateralen Sehloben 
ausserdem von besonderen chromatischen Zellen bedeckt sind, die auch mit 
denen, die Satnt-Remy fur die Sehganglien bei den Spinnentieren beschrie- 
ben hat, verglichen wurden. Die medianen Augenloben sind weiter unten im 
Gehirn gelegen. Aus diesen geht der Medianaugennerv hervor, dessen Dop- 
pelheit PACKARD jetzt auch entdeckt hat. ,,The nerve fibers from it“, sagt er, 
pass in towards the middle of the brain and partially fuse with two masses, 
which appear as two horns or offshoots of the fibrous portion of the lateral- 


eye lobes.“ Offenbar hat er den vorderen Teil des Zentralkorpers gesehen, 


ohne aber zu naherer Klarheit betreffs dieses Gehirnteils zu kommen. Das 


dritte Paar Loben, die Zerebralloben, sind nach PACKARD sehr dunn und 
haben ein unregelmassiges Aussehen. Diese sind hinten durch eine dicke 
Zerebralkommissur verbunden. Hier handelt es sich offenbar um den hin- 
teren Teil-des Zentralkorpers, denn es heisst in der Fortsetzung: ,, This com- 
missure, as numerous sections show, consists of fibrille originating from the 
thin crescent-shaped central dense mass of small ganglion (chromatic) cells 
near the posterior margin of the brain, and which overlies the median portion 
of the origin of the great commissures leading to the oesophageal ring.“ 

Beim Studium der Embryonalentwicklung fand PACKARD (1893) nur 
drei Paare ,,prastomiale Gehirnganglien“, namlich die Medianaugenganglien, 
die Lateralaugenganglien und die Zentral- oder Zerebralganglien. Was die 
Entwicklung des Gehirns im ibrigen betrifft, so scheinen die Resultate, die 
er erreicht hat, nicht besonders zuverlassig zu sein. So meint er z. B., dass im 
Trilobitenstadium Globuli (,mushroom bodies“) noch nicht entwickelt sind. 

Schon 1884 und 1885 hatte KincsLtrey die Embryonalentwicklung bet 
Limulus studiert. Es waren jedoch mehr die allerfruhesten Entwicklungs- 
stadien des Ejies, die beschrieben wurden, weshalb das Nervensystem und 
seine Entwicklung in sehr geringem Grade behandelt wurden. Indessen hat 
PATTEN (1889) kurz uber die Resultate berichtet, die er bei Untersuchungen 
des Nervensystems und dessen Entwicklung bei Acilius und Limulus ge- 
wonnen hatte. Es war nur eine vorlaufige Mitteilung zu ausfuhrlicheren 
Berichten, die spater publiziert werden sollten. Er macht hier geltend, dass 
die Augen bei den Arthropoden im allgemeinen segmentaler Natur sind, in- 
dem sie mit einem oder mehreren Paaren Sinnesorganen, ,,sense-organs", 
wie er sie nennt, serial homolog sind, die embryonal in jedem Segment des 
Thorax auftreten. Er hat auch gefunden, dass die Bauchganglienkette und 
das Gehirn bei den Arthropoden gleich von Anfang an aus kleinen Sinnes- 
organen, ,,minuit sense-organs“, entstehen, die beim Skorpion dieselbe Struk- 
tur wie die segmentalen Sinnesorgane haben, die an der Basis der Beinanlage 
vorhanden sein sollen. 

Als seit 1890 nochmals die Embryonalentwicklung  unter- 


suchte, hat er gleichfalls diese ,,sensory thickenings ausserhalb der Bein- 
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anlage gesehen. Er meint, dass aus dem ersten dieser Organe die Median- 
augen des erwachsenen Tieres hervorgehen, wahrend das zweite zu einem 
besonderen Sinnesorgan sich entwickelt, das in der diinnen Haut vor dem 
ersten Beinpaar gelegen ist. Das vierte soll zur Entstehung des sog. ,,Dorsal- 
organs fuhren, welches von WataseE (1890) entdeckt wurde. Das fiinfte 
entwickelt sich zu den zusammengesetzten Augen, wahrend das vierte und 
sechste in einem frihzeitigen Stadium verschwinden. Alle diese Organe 
sollen miteinander und mit dem Gehirn mittels eines langslaufenden Nerven 
verbunden sein. In der Gehirnanlage selbst findet er drei Paare Verdickungen 
oder Ganglien. 

Die Veroffentlichung der ausfthrlicheren Untersuchungen PATTENs (1890) 
hat zur Folge, dass KincsLey (1892) bei nochmaliger Pritifung die Richtig- 
keit seiner friher erhaltenen Resultate in Zweifel zieht. Er findet freilich, 
dass das Nervensystem sich aus einer Menge kleiner Gruben, wahrscheinlich 
dieselben, die PATTEN ,,minuit sense-organs“ nennt, entwickelt, kommt aber 
zu der Auffassung, dass diese Gruben nichts anderes sind als Zentren fiir 
eine schnellere Proliferation von Nervenzellen, also nicht irgendwelche Sin- 
nesorgane, wie er fruher angenommen hat. Er glaubt jetzt auch, dass was 
er selbst friiher und PaTreN zuerst segmentale Sinnesorgane genannt hat, 
in Wirklichkeit nur Driisenbildungen sind. Er findet, dass das Gehirn in 
Ubereinstimmung mit dem, was er friher beobachtet hat, sich aus drei 
-aaren Ganglien vor dem Ganglienpaar, das dem ersten Beinpaar angehort, 
entwickelt. Beztiglich der Deutung dieser Ganglien sagt er indessen: ,,I be- 
lieve these three ganglia to represent: the first, the primitively preoral nerv 
center, the homologue of the ,brain‘ of the annelids: the other two to belong, 
like the deuto- and tritocerebrum of Hexapods, to ganglia which have left 
the postoral and have wandered into the preoral region.“ 

1890 publizierte PATTEN in seiner Abhandlung ,,On the origin of Verte- 


brates from Arachnoids“ die Resultate der Untersuchungen uber die Ent- 


wicklung des Nervensystems bei Limulus, die er im vorhergehenden Jahre 


erwahnt hatte. Es waren dies jedoch nur vorlaufige Mitteilungen zu einer 
mehr erschopfenden Arbeit, ,On the Morphology and Physiology of the 
Brain and Sense Organs of Limulus“, welche 1893 erschien. Wie spater 
gezeigt werden wird, ist es zweifellos, dass diese Untersuchungen, was das 
Studium der Morphologie des Gehirns sowohl bei der Larve als auch bet 
dem erwachsenen Tier anbelangt, mit grosser Genauigkeit ausgefuhrt sind. 
Da diese Untersuchungen von Patren fur eine richtige Auffassung der 
Morphologie des Gehirns bei Limulus grundlegend sind, sollen sie hier naher 
besprochen werden. Der Umstand, dass er durch seine Untersuchungen der 
Spinnen und des Limulus, grossenteils auf Grund rein theoretischer Spe- 
kulationen, iberzeugt war, dass die Vertebraten Abkémmlinge der Spinnen- 


tiere seien, hat jedoch in nicht geringem Grade dazu beigetragen, dass ge- 
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wisse sonst ganz richtig und klar aufgefasste und beschriebene Verhaltnisse 
kiinstlich zugunsten dieser sog. Arachnoidentheorie gedeutet wurden. 

Die besonderen segmental geordneten Sinnesorgane, die er 1889 ent- 
deckte und die Kincstey 1890 naher beschrieben hat, spielen in diesen 
neuen Untersuchungen von PATTEN eine grosse Rolle. Das erste sollte sich 
zu einem besonderen Sinnesorgan entwickeln, einem Larven-Sehorgan, das 
sich jedoch im Laufe der Entwicklung in ein Geruchsorgan umwandelte. 
Indessen hat die sehr gekiinstelte Auffassung, die er sich von der Ausbil- 


dung der Gehirnsegmente und ihrer Verschiebung im Verhaltnis zueinander 


gebildet hat, veranlasst, dass er diese embryonalen Sehorgane oder ,,primary 


olfactory organs‘, wie er sie auch nennt, mit den Lateralaugen der Skor- 
pione homologisierte. Die Organe sind bei der Larve im Trilobitenstadium 
als zwei Pigmentflecke median an dem Vorderrand des Gehirns sichtbar, und 
es ist Patrens Verdienst, zuerst die Aufmerksamkeit auf sie gelenkt zu 
haben. Aus dem zweiten oder dritten Sinnesorgan des Thorakalsegments 
sollen dann die Lateralaugen bei Limulus hervorgehen. 

Nach Patten soll das Gehirn aus lateralen, durch Invagination gebil- 
deten Sehganglien und medianen ,,halbmondformigen Loben™ bestehen. Hin- 
ter diesen unterscheidet er zwei Verdickungen, welche als das zweite und 
dritte Segment im Vorderhirn bezeichnet wurden. Weiter rtickwarts sollte 
dann das Chelizeralganglion liegen. 

Fur die Medianaugen sind paarige Einstulpungen angegeben, deren jede 

mit einer kleinen Pore Offnet. Diese sind anfanglich zwischen den In- 
vaginationen der Lateralaugenganglien und der halbmondformigen Korper 


rucken aber schnell medial vor, um in der Medianlinie zu einer ein- 


velegen, 1 
heitlichen Offnung zusammenzuschmelzen, die den Eingang zu dem medianen 
\ugensack bildet. Im distalen Teil dieses Sackes entwickeln sich jetzt die 
Anlagen fur die Medianaugen. Die Medianaugenganglien werden an dem 
proximalen Ende des Sackes gebildet. 

Aus dem zweiten Segment entwickeln sich die Zerebralhemispharen (die 
Globulimasse). Diese wachsen erst vorwarts und breiten sich spater nach 
den Seiten aus. Er unterscheidet in ihnen drei Teile: ,,A posterior lateral one, 
drawn out into a sharp point, and an anterior lateral lobe“. Aber, sagt er, 

erebral lobe, the median internal lobe, or ,corpus striatum‘, is now 
visible on the anterior inner face of each hemisphere. Even at a much later 
period its thick cortical layer of cells is never convoluted like the rest of the 
hemispheres, and it contains a great medullary core, terminating blind in 
front and behind in a great bundle of medullary substance, that forms a part 
of the cerebral peduncles. Die Hohlungen, die zwischen den_ ,,Gehirn- 
hemispharen“ eingeschlossen werden, findet er ,,filled with a mass of loose 


connective tissue“. 
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Was die halbkreisf6rmigen Loben betrifft, so wird ihre urspringliche 
Anlage als zwei selbstandige Invaginationen bezeichnet, die sich im Laufe 
der Entwicklung riickwarts verschieben und in der Medianlinie miteinander 
zu einem einheitlichen hufeisenformigen Lobus verschmelzen. Von dem 
medianen Augensack zweigen sich zwei Nervenstrange ab, welche in koni- 
schen Anschwellungen an den Spitzen der hufeisenfOormigen Korper enden. 
Dies gilt fiir ein Stadium, das ungefahr dem Trilobitenstadium entspricht. 

Das laterale Sehganglion teilt sich im Laufe der Entwicklung in vier 
Zentra oder Sehmassen, jede mit einer Schicht von Ganglienzellen bedeckt. 

Im distalen Teil des medianen Augensackes unterscheidet er drei Loben, 
von denen zwei unmittelbar vor dem Ausschluipfen der Larve mit schwarzem 
Pigment gefullt werden und sich zu den ektoparietalen Augen entwickeln. 
Ein innerer unpaarer Lobus wird spater zu einem endoparietalen Auge. Di 
Anlage dieses letzteren soll jedoch auch paarig sein. Von dem proximalen 
Teil des Augenrohres zweigen sich zwei deutliche Nervenstrange ab, die 
sich dann wieder teilen, so dass schliesslich wenigstens vier Hauptwurzeln 
des Nerven vorhanden sind. Zwei dieser Wurzeln endigen in distinkten 
Medullarmassen an dem inneren Rande des halbmondformigen Korpers, und 
von jeder Masse geht ein deutlicher Strang zum lateralen Sehganglion. Be 
treffs des proximalen Teils des medianen Augensackes schreibt er: ,,The 
epiphysis, or what is left of the median eye-tube after splitting of the roots 
to the parietal eye-nerve, remains for some time unchanged. Finally its lumen 
disappears, and several swellings appear in it, composed of small nuclei like 


those in the cerebral hemispheres.“ Nach diesem Stadium soll ,,die Epi 


physis“® den Zusammenhang mit den Wurzeln zu den parietalen Augen- 


ds 


nerven verlieren und danach vollstandig verschwinden. 

Die Larven-Sehorgane (,,primary olfactory organs‘), die er an der 
Ventralseite des Zephalothorax entdeckt hat, liegen gerade vor den lateralen 
Sehganglien. Die Organe trennen sich im Laufe der Entwicklung vom 
Gehirn ab und verschieben sich nach vorwarts, wobei sie kraftige Strange 
von Ganglienzellen hinterlassen, welche den lateralen Geruchsnerv bilden 
Die primaren Geruchsorgane nahern sich dann einander und bilden das 
definitive unpaare Organ. Bevor dies geschehen ist, hat sich, nach PATTEN, 
ein unpaarer medianer Geruchsnerv von der vorderen Wand des medianen 
Augensackes aus entwickelt. Da dieser Nerv in fritheren Stadien eine Masse 
kleiner Ganglienzellen vom gleichen Aussehen wie die in den Zerebral 
hemispharen enthalt, und da es sich zeigt, dass der Nerv spater direkt aus 
diesen herauswachst, so sagt er: ,,I think we are justified in regarding the 
median olfactory nerves and olfactory lobes as outgrowths from the 
anterior wall and roof of the cerebral hemispheres.‘ 

PATTEN hat ferner das Vorhandensein eines eigentiimlichen weissen, von 


Dourn (1871) schon beschriebenen Pigmentes in der Region vor dem Gehirn 
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bestatigt. Er hat dieses Pigment in ,,the primary olfactory thickenings” auf- 
treten sehen, sobald diese sich von der Gehirnanlage abzutrennen begonnen 
hatten. Von der weiteren Entwicklung dieses Pigments sagt er: ,,At the same 
time branched cells filled with white pigment leave the thickenings and ex- 
tending under the ectoderm in all directions form a gradually widening 


igmented plexus, that in the adult may be several square inches in extent. 


T 
In the young larve the pigmented or choroid plexus is attached to the 


anterior edge of the primary olfactory thickening by a stout stalk.“ In einem 
etwas spateren Stadium hat er diese beiden Plexa sich vollstandig mitein- 
ander vereinigen sehen. 

Noch 1912 halt PaTTEN in seinem Werk ,,The Evolution of the Verte- 
brates and their Kin“ energisch an seiner Arachnoidentheorie fest. Die Auf- 
fassung, die er 1893 betreffs des Arachnoiden- und Limulusgehirns hatte, 
ist nahezu unverandert geblieben. Einige neue Ansichten uber die Lage der 
Wurzeln fur die lateralen Geruchsnerven bei Limulus werden weiter unten 
behandelt werden. Er vergleicht im Detail die Limulus-, Skorpionen- und 
Spinnengehirne mit dem Vertebratengehirn und findet eine Menge von Ver- 
gleichspunkten. Was Limulus betrifft, so ist er durch das Studium von nach 
der Golgimethode gefarbten Gehirnen zu einigen ausserst intet unten 
Resultaten beztiglich Zentren und Leitungsbahnen gekommen. 

1893 publizierte KisH1noyeE eine Arbeit: ,,On the development of Li- 
mulus longispinus”’. Er konstatiert, dass die besonderen Sinnesorgane, die 
segmental ausserhalb des Marginalrandes der Embryonalanlage gelegen sein 
sollten, in Wirklichkeit nicht existieren. Er findet jedoch ausserhalb des 
vierten Segments eine kleine Protuberanz, die er ebenso wie WATASE als ein 
Dorsalorgan auffasst; er betont aber, dass diese Bildung unmoglich die An- 
lage der Lateralaugen darstellen kann, wie K1nGsLEy behauptet hat. Ware 
das der Fall, dann musste namlich das Organ als eine Invagination und nicht 
als eine Verdickung gebildet werden. 

In bezug auf die Anlage des Gehirns findet er zwei paarige Invagi- 
nationen: eine laterale am ausseren Rande der Gehirnanlage und eine 
mediale am inneren Rande derselben. Die erstere sieht er als die Anlage 
zum lateralen Sehganglion an, homolog mit der entsprechenden Bildung bei 
den Spinnentieren, und die letztere ist die Anlage zum Zentralkorper. Die 
medialen Augenganglien werden aus Verdickungen in dem Epiblast an der 
Mundung der Invagination fur den medianen Augensack gebildet. Wahrend 
der embryonalen Entwicklung wird die eigentliche Gehirnanlage (die Seh- 
ganglien da ausgenommen) durch eine Einschnurung in zwei transversale 
Teile getrennt, so dass das Gehirn aus Medianaugenganglion, Lateralaugen- 
ganglion, einem mittleren und einem hinteren Teil (,,the anterior and 
posterior portion of the brain proper‘) besteht. Dass die Chelizeralganglien 


hierbei nicht eingerechnet sind, durfte aus seiner Angabe zu schliessen sein, 
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dass eine Kommissur sich entwickelt, die die beiden Halften des hinteren 


Teils verbindet. ,, Though the posterior portion of the brain proper”, sagt er 


namlich, ,,is very early cut off from the epiblast, and the fibrous commissure 
is developed between the right and the left side, its anterior portion as well 
as the two pairs of optic ganglia are for a long time not separated from the 
epiblast.“ 

Die Lateralaugen des Limulus werden mit den lateralen einfachen Augen 
bei den Spinnen homologisiert. KisH1NoyE (1892) hat namlich gefunden, 
dass die Lateralaugen der Spinnen sich aus einer gemeinsamen einheitlichen 
Verdickung in dem Epiblast entwickeln. Die medianen Augen bei Limulus 
kommen als paarige Invaginationen vor der Gehirnanlage zum Vorschein. Er 
hielt es fiir wahrscheinlich, dass diese mit den Medianaugen der Arachnoiden 
homolog sind, betrachtete es aber als zweifelhaft, dass sie in jeder Hinsicht 
homolog sind, denn er sagt: ,,[he median eye of Limulus appears as a 
thickening anterior to the brain and outside the semi-circular cephalic groove, 
while that of the Arachnida appears as a thickening at the posterior end 
of the semi-circular cephalic groove.’ Dieser Unterschied in der Anlage 
existiert indessen nicht, denn KisHiNoYE hat, wie PAPPENHEIM (1903) 
zeigte, das Anfangsstadium fiir die Anlage des Medianauges bei den Arach- 
noiden nicht gefunden, sondern ein spateres Stadium, in dem das Organ 
vom vorderen Rand der Gehirnanlage eine Strecke abwarts auf ihre Ven- 
tralseite zu schon verschoben worden ist. 

Die beiden franzdsischen Forscher SAInt-REMyY und VIALLANEs haben 
zu einem besseren Verstandnis des Baues des Arthropodengehirns im all- 
gemeinen in hohem Grade beigetragen. VIALLANES (1888) versuchte durch 
Einftihrung von neuen Benennungen der verschiedenen Gehirnteile eine 
grossere Ordnung in die Homologisierungen zu bringen. Er teilte das In- 
sekten- und Krustazeengehirn in drei Segmente ein: Protozerebrum, Deutero- 
zerebrum und Tritozerebrum. SAInt-REMy (1887) zeigte, dass das Myria- 
podengehirn auf dieselbe Weise eingeteilt werden konnte, und dass die Teile 
mit den entsprechenden Teilen bei Insekten und Krustazeen homolog sind. Er 
kam auch zu der Schlussfolgerung, dass dem Arachnoidengehirn ein Deutero- 
zerebrum fehlt, wahrend der Tritozerebralteil bei Insekten, Krustazeen und 
Myriapoden durch das Rostromandibularganglion der Arachnoiden repra- 
sentiert wird. Nach VIALLANEs besteht der Protozerebralteil der Insekten 
aus den Komplexaugennerven, den lateralen Sehganglien, den Ozellarnerven 
und den Ozellarloben, den Protozerebralloben mit der Zerebrallobenbrucke 
und dem zentralen Protozerebrum. Zum Deuterozerebralteil gehdoren die 
Antennalloben und die dorsalen Loben, ferner die Antennalnerven (und ein 
Paar akzessorische Nerven), die Tegumentalnerven und die Wurzel zum 
stomatogastrischen Ganglion. Das Tritozerebrum besteht aus zwei Loben, 


die durch eine unter dem Osophagus verlaufende Kommissur vereinigt sind, 
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ferner den Labralnerven und den Wurzeln des Frontalganglions, VIALLANES 
untersuchte nun 1890 und 1893 das Limulusgehirn und fand, dass dasselbe 
nur aus zwei Segmenten, Protozerebrum und Deuterozerebrum, besteht, und 

ys eine bestimmte Grenze zwischen diesen. Die beiden Segmente halt er fur 
pradsophagal. Zum Protozerebralteil gehdren die lateralen Sehganglien mit 
den lateralen Sehnerven und die medialen Sehganglien mit den Ozellar- 
nerven, ferner der Patrensche Riechnerv und Nervus lateralis (,,Nerf 
tégumentaire recurrent) sowie die Pedunkularkorper. Zu dem Deutero- 
zerebrum, das aus den durch die ,,commissure précesophagienne“ vereinigten 
Loben gebildet wird, rechnet er die Chelizeralnerven und die Wurzeln fur 
das viszerale Nervensystem. Bei den Krustazeen, Myriapoden und Insekten 
ist der Deuterozerebralteil vollstandig pra6sophagal und, fiigt er hinzu: ,,1l 
en est rigoureusement de méme chez la Limule et les Arachnides, mais ici 
les appendices innervés s’appellent chélicéres au lieu de s’appeler antennes 
de la premiére paire.“ 

Die zusammengesetzten Augen sind mit dem Gehirn mittels eines Seh- 
ganglions, vollkommen dem der Krustazeen und Insekten vergleichbar, ver- 
einigt. Das Sehganglion ist aus drei Sehmassen, einer ausseren, Lamina gang- 
lionaris, und zwei inneren, der externen und internen Medullarmasse der 
\ntennaten vergleichbar, zusammengesetzt. Die innere steht, mittels eines 
kurzen Pedunculus, den er mit dem Tractus opticus der Krustazeen ver- 
gleicht, mit dem Zerebrallobus in Verbindung. Eine Sehkreuzung kommt 
zwischen Lamina ganglionaris und der ausseren Medulla vor. 

[In den hinteren und ausseren Partien des Protozerebrallobus beschreibt 
er ,une volumineuse saillie arrondie en sphére, que nous désignerons sous 
le nom de tubercule protocérébral, mais dont la signification m’est inconnue™. 

Die Pedunkularkérper gehen aus dem Protozerebrallobus hervor und 
erhalten durch die Verzweigung ihrer Stiele ein baumahnliches Aussehen. Es 
ibt nach VIALLANES nur ein Paar Pedunkularkorper. Er betont ihre kolos- 

bei Limulus und halt es fur sehr merkwutrdig, dass man 

die Entwicklung der Pedunkularkorper als ein Mass fur psychisches 


Vermogen angesehen hat. Obwohl bei Limulus diese Organe voluminoser und 


komplizierter sind als bei den hochstehenden Insekten, besitzt das Tier doch 


wenig komplizierte Instinkte. 
nun auf die Ansichten der verschiedenen Forscher betreffs 
Limulusgehirns oder seine Einteilung uberhaupt 
so findet man einen sehr geringen Grad von Ubereinstimmung. Es 
fiir das Limulusgehirn selbst, sondern auch von den Ver- 
then, einen Vergleich mit dem Gehirn bei anderen Arthropodengruppen 
durchzufuthren. Wir haben gesehen, dass PACKARD drei prostomiale Gehirn- 
ganglien: das Lateralaugenganglion, das Medianaugenganglion und die Zere- 


bralganglien gefunden hat. KinGcsLtEy (1892) hat gleichfalls gefunden, dass 
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das Gehirn vor den Ganglien, die zum ersten Beinpaar gehoren, sich aus drei 
Paar Anlagen entwickelt. Er hat jedoch nicht dieselbe Auffassung von ihnen 
wie PacKaRD. Das erste soll namlich ,,the primitively preoral nerve center“ 
ausmachen, das mit dem Protozerebrum der Hexapoden vergleichbar sei, 
wahrend das zweite und dritte mit dem Deutero- und Tritozerebrum der- 
selben homolog sein sollen. Zu dem ersten Gehirnteil rechnet er dann 
wahrscheinlich die Sehganglien. Patten (1893) unterscheidet vor den 
Chelizeralganglien vier Teile, namlich: von vorn lateral die Sehgang 
lien, in der Mitte die sog. halbmondformigen Korper und hinter diesen 
ein zweites und ein drittes Segment. KisHINoYE (1893) findet vier 
Teile, namlich: die Lateral- und die Medianaugenganglien, einen mitt 
leren und einen hinteren Teil. Obwohl es nicht vollig klar ist, dass 
er dabei die Chelizeralganglien nicht mit eingerechnet hat, diirfte doch 
aus Grinden, die oben angeftihrt wurden, und auf Grund der Abbil 


dung, auf welche er hinweist, anzunehmen sein, dass er den vor dem 


Chelizeralganglion befindlichen Teil des Nervensystems meint. VIALLANES 


(1893) fand, wie wir gesehen haben, zwei praorale Segmente, das Proto 
und das Deuterozerebrum, und rechnete da die Chelizeralnerven und ihre 
Ganglien mit der ,ommissure précesophagienne“ zu dem letzteren. Dic 
Ubereinstimmung zwischen den verschiedenen Ansichten ist, wie ersichtlich, 
sehr gering. Es durfte dies zum grossen Teil darauf beruhen, dass es keine 
zusammentfassende Ubersicht tiber die Segmentierung des Gehirns bei den 
Gliedertieren gab, und dass jeder Forscher aus dem Objekt, mit dem er 
sich beschaftigte, Schlusse zog, ohne sich genitigend durch eigene Unter- 
suchungen mit dem Verhaltnis bei anderen Arthropodengruppen vertraut 
gemacht zu haben. Saint-ReEMy (1887) ist sicherlich der Forscher, der 
durch seine umfangreichere, vergleichende Forschung das klarste Bild von 
der Segmentierung des Gehirns der Arthropoden erhalten hat. Er hat jedoch 
das Limulusgehirn nicht untersucht. 

1916 hat indessen HOLMGREN in einer grossen Arbeit, ,,Zur vergleichen- 
den Anatomie des Gehirns von Polychaeten, Onychophoren, Xiphosuren, 
Arachnoiden, Crustaceen, Myriapoden und Insekten’, Ordnung in die Ein- 
teilung des Gehirns bei den Gliedertieren gebracht. Die Untersuchung, die die 
erste vergleichende Darstellung des Gehirnbaues der Gliedertiere ist, hat zu 
weitumfassenden Homologisierungen innerhalb der Gruppe gefthrt. HoLm- 
GREN, der in das Nereisgehirn die Kommissuralganglien und das untere 
Schlundganglion mit einrechnet, erhalt dadurch eine Einteilung des Gehirns 
in zwei morphologisch getrennte Teile, namlich teils das obere Schlund- 
ganglion und teils die Kommissuralganglien und das untere Schlundganglion. 
Mit Ricksicht auf die Verhaltnisse, die bei den hoheren Formen herrschen, 
konnen indessen — sagt er die Palpenganglien als von dem tbrigen Gehirn 


getrennt gedacht werden. Der erste Teil ist dann der vordere und dorsale 
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Teil des Gehirns mit Globuli, Augenfasersystem und Nuchalganglien (Proto- 
zerebralteil), der zweite die Palpenganglien mit der Palpenglomerulimasse 
(Deuterozerebralteil) und der dritte die Kommissuralganglien und das untere 
Schlundganglion (die zusammen das Tritozerebrum bilden). HOLMGREN hebt 
indessen hervor, dass eine solche Einteilung vollstandig theoretisch ist, da 
eine Segmentierung bei dem ausgebildeten Protodeuterozerebrum nicht exi- 
stiert. Der Vorteil dieser prospektiven Einteilung liegt jedoch darin, dass 
diese fiir alle segmentierten AnnelidenabkOmmlinge verwendbar ist. 
HOLMGREN nimmt an, dass durch Spaltung der Palpenglomeruli der 


Polychaten sowohl Stielglomeruli als auch Antennalglomeruli bei den Arthro- 


poden entstanden sind. Es ist jedoch zu bemerken, dass diese Spaltung, die 


schon bei den Onychophoren begonnen hat, eingetreten ist, bevor eine Ein- 
teilung des Vorderhirns der Polychaten in deutlicher getrennte Teile zu- 
standekam. 

Zufolge der Einteilung des Gehirns zerlegt er die Arthropoden in zwei 
Gruppen, namlich Myriapoden—Krustazeen—Insekten mit einem sekundar 
segmentierten Vorderhirn, wo der unsegmentierte, protodeuterozerebrale 
Teil des Polychaten- und Onychophorengehirns in zwei sekundare Segmente, 
ein Protozerebrum und ein Deuterozerebrum, geteilt ware, und Xiphosuren 
\rachnoiden mit einem primar unsegmentierten Gehirn, die Anlage zu einem 
Deuterozerebrum enthaltend, welche Anlage jedoch reduziert wird und nicht 
zur Entwicklung kommt. 

Das Limulusgehirn besteht nach Ho_LMGREN aus zwei Teilen, namlich 
dem unpaaren Vorderhirn und dem paarigen vorderen Teil der Schlund- 
kommissur. Bei naherem Studium des Vorderhirns findet er indessen einen 
besonderen Teil in demselben, den er als Antennallobus bezeichnet. Es ist ge- 
rade der Teil, den VIALLANES (1893) als ,,tubercule protocérebral erwahnt, 
dessen Deutung aber diesem Forscher nicht gelungen ist. Der Antennallobus 
enthalt eine grosse Menge unregelmassig geformter Glomeruli, die lateral 
und etwas ventral neben den Wurzeln der Schlundkommissur gelegen sind. 
Am ventralen inneren Rand steht der Lobus mittels eines Faserbtindels in 
Verbindung mit dem Hauptstiel der Globulimasse, und nach hinten vereinigt 
er sich mittels eines kraftigen Bundels mit der Schlundkommissur. Eine 
\ntennalkommissur vereinigt die beiden Halften des Lobus. ,,Der Antennal- 
lobus besitzt keine Verbindung mit peripher verlaufenden Nerven, wie es 
sonst der Fall zu sein pflegt. Er deutet aber an, dass die Limulusvorfahren 
einmal I:e Antennen besessen haben miissen.“ 

Bezuglich der Segmentierung ist HoL_MGREN naturlich der Meinung, 
dass das postoral gelegene Chelizeralganglion ohne Zweifel ein sowohl 
morphologisch als auch ontogenetisch gut motiviertes Segment bildet. Anders 
verhalt es sich mit dem Vorderhirn und seinem Antennalteil. Betreffs des 


Antennalteils heisst es, entweder ,,ist dieser Teil als der Rest eines schon 
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reduzierten einmal gutdefinierten Antennalsegmentes anzusehen, oder er ist 
ein Rest von einem schon reduzierten Gehirnteil, der noch nicht ein echtes 


‘ 


Segment bildete‘. Er schliesst sich der letzteren Auffassung an, indem er 
betont, dass die Antennalkommissur nicht von den wtbrigen Vorderhirn- 
kommissuren getrennt liegt, was der Fall sein musste, wenn die erste Alter- 


native zutrafe. HoLMGREN fiigt hinzu, er glaube, ,,dass diese Auffassung um 


so mehr richtig ist, als diejenigen Embryologen, welche sich der Embryologie 


von Limulus gewidmet haben, von der Ausbildung eines Antennalsegmentes 
wie das vorliegende kein Wort sagen“. 

Er kommt also zu dem Resultat, dass das Limulusgehirn aus zwei Seg- 
menten besteht: einem Vorderhirnsegment und einem Hinterhirnsegment 
(Chelizeral- und Stomodealsegment). Zum Vorderhirn gehoért, ausser den 
Sehganglien, der Globulimasse und dem Zentralkorper, ein reduzierter An- 
tennalteil, dessen Glomeruli noch beibehalten sind, obwohl die Antennal- 
nerven fehlen. Er ist also einer anderen Meinung als VIALLANEs betreffs der 
Einteilung des Limulusgehirns. 

Im Gegensatz zu diesem Forscher findet HOLMGREN auch, dass die 
Globulimasse nicht aus einem Paar Loben, sondern aus drei Paaren solcher 
besteht. Er hat wbrigens mit gewissen Ausnahmen durchweg die Dreizahl 
innerhalb der Arthropodenserie gefunden. So unterscheidet er bei Limulus 
einen dorsalen Lobus, der mittels Pedunculi mit dem Protozerebralneuro- 
pilem in Verbindung steht, und einen vorderen, der PATTENs ,,median 
internal lobe‘‘ entspricht. Der Stiel dieses Lobus soll nicht einen Teil des 
zerebralen Pedunculus bilden, sondern selbstandig verlaufen. Ausserdem 
konstatiert er das Vorhandensein eines dritten Globulus. Dieser ist indessen 
bei verschiedenen Tieren sehr verschieden entwickelt. Er halt diesen Glo- 
bulus fur rudimentar. HOLMGREN gelangt also zu dem Schluss, dass das 
Limulusgehirn auf jeder Seite drei Globuli hat. Ferner hat er die erste rich- 
tige Beschreibung der Verbindungen der Globulizellen mit dem Protozere- 
brallobus und dem wubrigen Gehirn gegeben. 

Schon DujarpINn (1850) hatte die Grosse der Globulimasse als ein Mass 
fiir den hdéheren oder niedrigeren Grad psychischen Vermogens angesehen. 
VIALLANES hat, wie wir sahen, die Richtigkeit dieser Behauptung in Zweifel 
gezogen, indem er auf die kolossale Entwicklung der Globulimasse bei 
Limulus hinweist. HOLMGREN ist 1916 an die Behandlung der Frage her- 
angetreten und gelangt zu dem Resultat, dass als Mass des psychischen Ver- 
mogens nicht die Quantitat der Globulimasse dienen kann, sondern nur die 
Qualitat derselben und vor allem die Menge und die Art ihrer Verbindungen 
mit anderen Gehirnteilen. 1930 ist PANDAzI in seiner Arbeit ,,Uber die rela- 
tive Ausbildung der Gehirnzentren bei verschiedenen Ameisenarten“ beztg- 
lich der Eigenschaft der Corpora pedunculata als psychisches Zentrum zu 


dem Schluss gelangt, wie HOLMGREN vorher. 
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HoLMGREN hat sich indessen durch das Studium der Sehloben ver- 
anlasst gesehen, die Homologisierung der Medianaugen des Limulus mit den 
Medianaugen der Skorpione und Spinnen abzulehnen. Statt dessen hat er 
lie Medianaugen der Spinnentiere mit den lateralen Teilen des Geruchs- 
yrgans von Limulus homologisiert. Dieses sollte nach PATTEN im fruthesten 
Larvenstadium ein rudimentares Sehorgan sein. HOLMGREN fand namlich, 


] 
ic 


dass der laterale Riechnerv mit der zweiten Sehmasse im Sehlobus durch 

selbstandige, mit Glomerulistruktur versehene Sehmasse in Ver- 
indung stand, die als eine kleine, akzessorische Lamina ganglionaris auf- 
gefasst wurde. Er glaubte deshalb, dass dieser Nerv mit dem Medianaugen- 
nerven der Skorpione und Spinnentiere homolog sei. Die Medianaugen des 


Limulus sollten also nichts Entsprechendes bei den Arachnoiden haben. 


HOLMGREN hat indessen selbst betont, dass die Embryonalentwicklung der 


Medianaugen bei Limulus und Spinnentieren in gleicher Weise vorsichzu- 


gehen scheint, wahrend das Geruchsorgan bei Limulus nach PATTEN eine 
eigenartige Entwicklung hat. 

Wie fruher erwahnt, hatte HOLMGREN deutlich ausgesprochen, dass das 
Chelizeralganglion postosophagal sei, indem seine Kommissur unter dem 
Schlund verlief. MCCLENDON (1904) und BRAUER (1894) hatten jedoch eine 
praosophagale Chelizeralkommissur beim Skorpion gefunden. Es handelt sich 
um dieselbe Kommissur, die VIALLANES (1893) im Limulusgehirn als ,,com- 
missure précesophagienne bezeichnet hat. HOLMGREN homologisierte diese 
Kommissur mit der Stomodealbricke bei den Spinnen und Myriapoden und 
mit den Frontalganglienwurzeln bei den Insekten und Krustazeen. Die Stomo 


dealbrucke sollte also ein Derivat vom Stomodeum sein. Er hat auch (1920) 


durch Untersuchungen des Trochosaembryos gezeigt, dass dies der Fall ist. 
Diese Stomodealbrucke ist also mit dem Frontalganglion und mit seinen 
Nerven bei den Insekten, Myriapoden und Krustazeen homolog. Sekundar 
treten dann Elemente vom Chelizeralganglion hinzu. Wenn die Brucke also 
keine Querkommissur zum Chelizeralganglion ist, so muss die Kommissur zu 
diesem Ganglion postosophagal liegen. Das ist das erste Kommissurenpaar 
unter dem Schlund. 

Schon 1914 hatte DEMoLL die Augen des Limulus und 1917 die Sinnes- 
organe bei den Arthropoden im allgemeinen studiert. Nachdem dann VERs- 
Ss zusammen mit DEMOLL mehrere andere Organsysteme bei Xiphosuren 
iden untersucht hat, vor allem die Atmungsorgane, haben sie in ihrer 
Arbeit ,,Das Limulus-Problem“ 1923, wie oben erwahnt, Limulus von den 
Spinnentieren hergeleitet. Das periphere Nervensystem kann nach der An- 
sicht dieser Forscher keinerlei Anhaltspunkte fur die Beantwortung der 
rage gewahren, in welcher Richtung die phylogenetische Entwicklung 
gegangen ist. Aber mit Rucksicht auf die vergleichende Gehirnanatomie 


finden sie, dass die von HOLMGREN vorgenommene Einteilung der Globuli- 
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masse ihre phylogenetische Hypothese, dass der Limulus ein AbkoOmmling 
der Spinnentiere sei, sttitzt. Obwohl die Vorztglichkeit der Arbeit Hoim- 
GRENs betont wird, scheinen sie diese doch nicht gentigend berticksichtigt zu 
haben, wo es sich um die Lage der Sehmassen und den Ursprung der Ge- 
hirnnerven handelt. So halten sie nicht den ,,gestreiften Korper“ bei Limulus 
fur homolog mit dem Zentralkorper bei Myriapoden—Krustazeen—Insekten, 
sondern behaupten, dass er ein drittes Sehganglion sei. Der laterale Riech 
nerv steht ihrer Auffassung nach vermittels eines besonderen kleinen Gang- 
lions mit dieser Sehmasse in Verbindung. 

Ebenso wie Patten betrachtet DeEMoLL (1923) das Geruchsorgan als 
rudimentare Augen. Er fuhrt an, dass die Kutikula an der Stelle, wo das 
Organ derselben anliegt, etwas vorgewolbt und dunner und starker farbbar ist 
als an anderen Stellen. Im ubrigen beschreibt er das Organ als aus grossen 
Zellen bestehend, die sich zu verschieden grossen Gruppen zusammengeschlos- 
sen haben. Zwischen diesen Zellen dringen kleine, bindegewebsahnliche Zellen 
hinein, die vom Epithel herstammen. Die grossen Zellen, ,,die Retinazellen“, 
stehen mit einem Nerven in Verbindung. Er findet nun ,,Rhabdomen“ zwi- 
schen diesen Zellen an den Stellen, wo sie gegeneinander liegen. ,,Eine Zu 
sammensetzung aus Stiftchen konnte ich nicht beobachten“, sagt er. ,,Doch 
verlauft ihre Kontur nicht glatt, sondern so, wie ich es versucht habe in der 
Fig. 70 darzustellen. Es mag sich hier wohl um einen rudimentaren Stift 
chensaum handeln.‘’ Hiermit glaubt DremMoL_t bewiesen zu haben, dass das 
fragliche Organ ein rudimentares Sehorgan ist. 

Die ausseren Sehmassen der Lateralaugen sind nach DEMOLL zwei, ein 
Chiasma zwischen ihnen ist aber nicht erwahnt und auch nicht abgebildet, 
obwohl VIALLANES sowie HOLMGREN eine deutliche Sehbahnenkreuzung 
zwischen der ersten und der zweiten Masse gefunden haben. VERSLUyYS- 
DEMOLL scheinen auch HOLMGRENs Ansichten betreffs der Stomodealbrucke 
vollstandig missverstanden zu haben, indem sie diesem Forscher zuschreiben, 
er habe bei Limulus und Arachnoiden eine pradsophagale Kommissur fur 
das Chelizeralganglion beschrieben, von dem die Rostralnerven ausgehen 
sollten. 

Wahrend der letzten zehn Jahre hat sich HANSTROM mit der Erfor- 
schung des Nervensystems, vor allem bei der Arthropodengruppe, beschaf- 
tigt und dabei auch mit dem Gehirn und Nervensystem des Limulus. Han- 
stROMs Ansichten betreffs der Segmentierung des Arthropodengehirns 
basieren im grossen und ganzen auf der von HOLMGREN gelegten Grundlage. 
Hanstr6Oom betrachtet es als vollig erwiesen, dass das Chelizeralganglion bei 
Xiphosuren—Arachnoiden mit dem Tritozerebrum bei Myriapoden—Krusta 
zeen—Insekten homolog ist. In einem Punkt aber hat er sich in Opposition 


gestellt, namlich in der Frage betreffs der Segmentierung des Vorderhirns 


bei den Chelizeraten. HANsTROM nimmt an, dass die Abspaltung der Stiel- 
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glomeruli von den Antennalglomeruli gleichzeitig mit einer sekundaren Seg- 
mentierung des Vorderhirns erfolgt sei, also in Zusammenhang mit der Aus- 
bildung eines Antennalsegments. Die Trilobiten sollten da nach HANsTROm, 
la sie sicherlich die erste Antenne gehabt, ein vollstandig ausgebildetes 


\ntennalsegment besessen haben. Betreffs der Xiphosuren—Arachnoiden 


Protodeuterozerebrum besessen haben, wobei indessen der deutero- 
zerebrale Teil vollstandig im Zusammenhang mit der Reduktion der An- 
tennen verschwunden ist. Er betrachtet namlich die von HOLMGREN nach- 
gewiesenen Antennalglomeruli nicht als solche. 

Betreffs der Medianaugen der Eurypteriden stellt HANSTROM (1926) ein- 
fach fest: da diese mit den Medianaugen der Skorpione homolog sind und da 
diese ihrerseits keine Seitenstticke zu den Linsenaugen, sondern zu den 
Ventralaugen der Xiphosuren sind, so ,konnen die Medialaugen der Eury- 
pteriden nicht und dies ist ein ganz neuer Gesichtspunkt mit den 
Linsenaugen der Xiphosuren verglichen werden, sondern miissen mit den 
Ventralaugen dieser Tiere homologisiert werden‘. 

\m Hypostom der Trilobiten hat NovAx schon 1884—86 Tuberkeln 
oder drusenartige Intumeszenzbildungen, wie er sie auch nannte, entdeckt. 
BROGGER hat 1886 gleichfalls diese Maculae gesehen und sie als Spuren der 
\nsatzstellen von Muskeln betrachtet. Es sollte sich da um Muskeln han- 


leln, die sich an das 


Hypostom anheften und von dort nach der Glabella- 


wand verlaufen. LirjEvALL hat nach Linpstr6m die Aufmerksamkeit auf 


die Ahnlichkeit zwischen diesen Maculae am Hypostom und den zusammen- 


gesetzten Augen an der Oberseite des Rttckenschildes gelenkt. 1900 ist Linp- 
STROM in einer Abhandlung ,,The visual organs of the Trilobits‘ zu dem 
Schluss gelangt, dass es sich hier um wirkliche Sehorgane handelt, weil er 
in diesen auf den Schleifschnitten durch die betreffenden Organe oft, aber 
nicht immer, linsenfo6rmige Verdickungen sah. Dann hat SPENCER 1903 auf 
die Moglichkeit hingewiesen, dass diese Organe mit denjenigen, welche 
PaTTEN auf der Unterseite des Zephalothorax bei Limulus beschrieben hat, 
in Beziehung stehen konnten, und HANstrROm gelangt zu der Schlussfolge- 
rung, dass diese hypostomialen Organe der Trilobiten mit den Ventralaugen 
des Limulus homolog sind. Da RupEMANN 1916 Medianaugen bei den Tri- 
lobiten gefunden hat, und da die lateralen Augen seit langer Zeit bekannt 
sind, und da ferner diese beiden Augenpaare mit Sicherheit mit den ent- 
sprechenden Sehorganen bei Limulus und mit dem Nauplius- bzw. Komplex- 
auge bei den Krustazeen homolog sind, so kommt HANstrOMm (1926) zu der 
Schlussfolgerung, dass die Sehorgane der Arthropoden von Anfang an in 
drei sog. Sehspharen aufgeteilt sind: eine dorsale, eine laterale und eine 
ventrale. 


kommt daher HanstrOm zu der Auffassung, dass diese einmal ein segmen- 
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Wenn RuUpDEMANN und Hanstr6Om die Medianaugen bei Limulus mit 
der medialen Tuberkel der Glabella bei den Trilobiten homologisieren, so 
stimmt ihnen HENRIKSEN (1926) bei. Er findet es jedoch ein wenig eigen- 
tumlich, dass die Tuberkeln immer so weit nach hinten auf der Glabella ver- 
schoben sind. 

1926 hat HANnstROm in seiner Arbeit ,,Das Nervensystem und die Sin 
nesorgane von Limulus polyphemus“ die Resultate seiner Untersuchungen 
sowohl tiber das ausgebildete Gehirn als auch uber seine postembryonale Ent- 


wicklung aus der eben ausgeschlupften ,,Trilobitenlarve mitgeteilt. Die post- 


embryonale Entwicklung ist ja friher ziemlich eingehend von PATTEN stu- 


diert worden. Zwar hat Hanstr6m einen Teil der Patrenschen Theorien 
akzeptiert, z. B. die Ansicht, dass ein urspriingliches Sehorgan, die sog. 
Ventralaugen, zu einem Geruchsorgan geworden sei, und die Ansichten be- 
treffs des endoparietalen Linsenauges. Wo es sich aber um das Trilobiten- 
stadium und die Entwicklung nach diesem Stadium handelt, scheint HAN 
STROM nicht besondere Riicksicht auf die PATrENschen Schriften genommen 
zu haben. ,,Die Schriften PATTENs erbieten eine ftirchterliche Mischung von 
wahren und falschen Beobachtungen“, schreibt er, ,,und ich beabsichtige 
nicht sie Punkt fiir Punkt zu widerlegen.‘ 

HanstrOMs Rekonstruktion der eben ausgeschlupften ,,Trilobitenlarve’ 
ergibt, dass ihre Sehloben konische, nach aussen verjungte Bildungen sind. 
Die beiden Sehmassen der Komplexaugen liegen lateral im Sehlobus, und 
die innere Masse steht mit dem nebenliegenden Ventralauge in direkter Ver- 
bindung, welch letzterem also ein eigentlicher Nerv fehlt. Die Globulimasse 
ist einheitlich und nimmt nur die vordere, mediale Partie des Gehirns ein. 
Nur ein Hauptstiel mit einem von diesem abgezweigten Nebenstiel ist auf 
jeder Seite in derselben zu unterscheiden. Die Hauptstiele sind durch eine 
Kommissur verbunden, die das gewohnliche Vorderhirnneuropilem durch- 
zieht. Der Linsenaugennerv geht median in das Gehirn hinein, und gerade 
beim Eintritt steht er mit der aufwarts ausgezogenen Spitze des Frontal- 
organs in Verbindung. Der Nerv teilt sich dann, und jeder Zweig dringt in 
je eine kleine Sehmasse hinein, von der ein Nervenbiindel nach dem Zentral- 
korper hinzieht. Dieser ist nicht so stark gebogen wie beim erwachsenen 
Tier. HANstrOm beschreibt weiter den Bau der Ventralaugen und Frontal- 
organe. 

Wahrend der Weiterentwicklung werden nun die Ventralaugen in ein 
Geruchsorgan umgewandelt, und die Beschreibung, die HANstrOmM davon 
gibt, stimmt wenig mit der von PATTEN gegebenen uberein. Ferner berichtet 
er uber die Entwicklung des sog. Frontalorgans bis zu einem gewissen Sta- 
dium, in dem das fragliche Organ immer mehr reduziert wird. Schon frtther 
hatte HANstROM entdeckt, dass ein selbstandiger Frontalorgannerv bei Limu- 


lus nicht existiert, und jetzt (1926) stellt er dies von neuem fest. 
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Mit Hilfe von Golgipraparaten hat HanstrOm das Gehirn histologisch 
untersucht und uber die Leitungsbahnen berichtet. Er hat die verschiedenen 
Sehmassen und den Zentralk6rper ausfuhrlich beschrieben. Dabei ist von 
Interesse, dass er ein ,auch an gewohnlichen Praparaten wahrnehmbares 
besonderes Assoziationszentrum“ gefunden hat. Dieses soll unter dem late- 
ralen Teil des Zentralkérpers gelegen sein. Es soll Fasern sowohl vom 


insenaugenganglion als auch von der zweiten Sehmasse des Komplexauges 


empfangen, weshalb HaNnstrOM zu der Auffassung kommt, dass es sich hier 


1 Assoziationszentrum fiir samtliche Sehorgane handelt. Er fuigt jedoch 

,dass es schwer verstandlich erscheint, weshalb ein solches notig ist, 
da sowohl die Komplexaugenzentren als das Linsenaugenzentrum mit dem 
Zentralkorper in Verbindung stehen, und das letztere Organ also derselben 
assoziativen Funktion wie das erwahnte Zentrum zu dienen scheint‘ 

Schon friither hatte HANnstrOm das orale Organ der Trilobiten mit den 
itralaugen der Limuluslarve homologisiert. Er dehnt nun die Homologi- 
rung dahin aus, dass sie auch das ausgebildete unpaare Geruchsorgan des 

wacnsenen Tieres umfasst. Er hat namlich einige Exemplare gefunden, 

gan nicht unpaar, sondern paarig war. Dieses paarige Ge- 

hypostomialen Organen der Trilobiten entsprechen. Er 

einen offenen Winkel miteinander bilden, was auch mit 

gen Geruchsorganen der Fall sein soll, a r bei den erwahnten 
ulusexemplaren gefunden hatt« 

In der letzten Zeit hat HANsTROM eingehender die Corpora pedunculata 

\rthropoden (1930) studiert und e dabei zu der Ansicht gekommen, 

‘in ursprunglich einheitlicher Globulus sich sekundar in zwei oder meh- 
teilen kann, ‘nigstens was die Zellenschicht und die Glomerulimasse 
Stiele nach ihrem Zusammentreten mehr oder 

findet deshalb, dass es drei verschie 

Arthropodengehirn gibt, die Anlagen zur Globuli- 


-slobuligebiete : ein mediales, 
1 


sind dies die 

belegenes Gebiet, das dorsale Primarglobuligebiet ; 

‘sal und nach hinten sich erstreckende 

Primarglobuligebiet. Das dritte Gebiet, das ventrale, soll 

h lateral gelegen und nur selten mit wirklichen Globul1 

Ein Primarglobuligebiet kann dann in eine wechselnde 

Sekundarglobuli eingeteilt sein. Fur Limulus soll nun gelten, dass 
lorsale und das laterale Primarglobuligebiet entwickelt sind. 

seiner letzten Abhandlung ,,Neue Untersuchungen tuber Sinnesorgane 

und Nervensystem der Crustaceen, I“ (1931) behandelt der Forscher unter 

anderem die Frontalorgane bei der Arthropodengruppe im ganzen und 

homologisiert sie miteinander. Er versucht, ahnlich wie KorRSCHELT-HEIDER 


1892) und auch HEymMons (1901) und HOLMGREN (1916) diese Organe auf 
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die sog. Praantennen bei den Polychaten zuruckzufuhren. HANsTROM hat die 
Frontalorgane in zwei Gruppen eingeteilt, namlich ein unpaares ventrales 
und ein paariges dorsales, wozu dann stimmen soll, dass die praantennalen 
Anhange innerhalb der Polychatengruppe ursprtinglich drei sind, namlich ein 
unpaarer und zwei paarige. Bei Limulus soll in Ubereinstimmung mit dem, 


was er 1926 gefunden hat, nur das ventrale unpaare vorhanden sein. 


Eigene Untersuchungen. 


Il. DIE POSTEMBRYONALE ENTWICKLUNG DES GEHIRNS 


1. Das Trilobitenstadium. 


Dieses Stadium wird von der kleinen, eben ausgeschlupften Limuluslarv 
oder Trilobitenlarve, wie sie gewOohnlich genannt wird, reprasentiert. Sie hat 
eine Lange von kaum 4 mm und besitzt keinen eigentlichen Schwanzstachel, 
wenn auch eine erste Andeutung zu einem solchen vorhanden ist. 

Das Gehirn hat in diesem Stadium eine ziemlich hohe Entwicklung 
erreicht. Man kann keineswegs sagen, dass es einfach gebaut ist. Alle die 
wichtigsten Teile des ausgebildeten Gehirns sind namlich schon angelegt. 
Kin naheres Studium des Gehirns im Trilobitenstadium wirft Licht auf seine 
ganze postembryonale Entwicklung und gewahrt auch gute Stutzpunkte fur 
das Studium seiner rein embryonalen Entwicklung. Eine eingehende Unter 
suchung desselben diirfte daher gerechtfertigt sein, um so mehr als in neuerer 
Zeit Beschreibungen und Abbildungen des Gehirns im fraglichen Stadium 
veroffentlicht worden sind, die in mehreren Punkten nicht vereinbar mit der 
Auffassung sind, die man frither vom Gehirn der Limuluslarve hatte. 

Ob die Verschiedenheit der Lage des Gehirns bei Limulus im Ver- 
haltnis zu der Gehirnlage bei den Arthropoden im allgemeinen letzthin dar- 
auf beruht, dass der Mund hier nach der Ventralseite hin verschoben ist, 
diese Frage durfte diskutabel sein, jedenfalls kommt die fur Limulus cha- 
rakteristische Krimmung des Schlundes nach vorn schon im frihen, embryo- 
nalen Stadium zur Ausbildung. Der Schlund liegt dicht an der Oberseite 
des Gehirns, als ob er dieses hinderte, sich zu erheben und in eine Lage tiber 
den Vorderdarm zu kommen. 

Fur die Untersuchung des Stadiums wurden sowohl Querschnitte als 
auch Longitudinal- und Horizontalschnitte durch etwa sechzig eben aus- 


geschlupfte Trilobitenlarven verwendet. Verschiedene Farbemethoden wur- 


den angewandt, unter welchen Nucplascoll, Eisenhamatoxylin H und Domi- 


nici sich als sehr vorteilhaft erwiesen haben, besonders die erstere. Die gra- 
phische Rekonstruktionsmethode liegt durchweg dem Abbildungsmaterial zu 
grunde. 
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Ganglienzellenschicht, Globulimasse 
und Neuropilem’. 


\nblick einer Rekonstruktion des Gehirns vom Trilobiten- 

1 und 2) sind, was die aussere Form anbelangt, die am vor- 
ausseren Rande des Gehirns liegenden grossen, abgerundeten late- 
Sehloben (Lg) sehr auffallend. Man braucht nicht einmal eine Rekon- 
iktion zu machen, um dieses Aussehen der fraglichen Loben zu konsta- 
Es gentigt, die Larve unter eine starke Lupe zu legen und die Gehirn- 


zu studieren. Diese, die dicht am Ektoderm auf der Ventralseite liegt, 


leuchtet namlich meistens weiss durch die ziemlich dtinne Kutikula hindurch. 


Aus der Rekonstruktion geht auch hervor, dass das Gehirn in der Median- 
ebene mit einer von vorn eindringenden Spalte (Sp, Abb. 1 und 3) versehen 
Mitte bis an die Filarmasse erstreckt. Am Vorderrand 

auf beiden Seiten dieses Einschnittes sich etwas 

vorzubuchten. Das Gehirn ist im wubrigen ziemlich gleich dick, 

sich um den Schlund tuber dem Chelizeralganglion etwas zu erweitern. 


deutlich abgerundete Form der lateralen Sehloben und die tief ein- 


dringende Spalte sind indessen besonders hervorzuheben, da in der Han- 


strROMschen Abbildung (1926) das Gehirn als vollstandig ungeteilt dar- 


gestellt ist und die Sehloben dunn und konisch nach aussen verjingt sind. 
rhiten, sei hier bemerkt, dass die Beschreibung des 

hirnteile aus rein topographischem Gesichtspunkt vor- 

Dorsalseite ist also die Seite der Gehirnanlage, die dicht am 


rdarm 
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\bb. 2. Die Ganglienzellenschicht des Gehirns im Trilobitenstadium, von 
seite gesehen. Graph. Rekonstr. Vergr. 143 


Aus den Abbildungen, die bei Untersuchung der Ganglienzellenschicht 
(Abb. 2 und 3) erhalten wurden, ist ersichtlich, dass sich diese nicht ein 
heitlich tiber die Filarmasse ausbreitet. Sie ist auf der Ventralseite (Abb. 2) 
in zwei Halften, eine auf jeder Seite der Medianlinie, aufgeteilt. Dem 
unteren ventralen Teil der Sehloben fehlt die Bedeckung. Etwas vor dem 
Mund befindet sich auf der Ventralseite, lateral auf jeder Seite, ein Schlitz 
in der Zellenschicht (4g). Dieser Schlitz biegt etwas nach der Dorsalseite 
des Gehirns um (Abb. 3). Die ganze hintere Halfte des Gehirns ist auf 
dieser Seite vollstandig ohne Ganglienzellenbedeckung, wahrend der vordere 


Teil eine einheitliche Schicht besitzt, die nach hinten langs einer bestimmten 


\bb. 3. Die Ganglienzellenschicht des Gehirns im Trilobitenstadium, von der Dorsal- 


seite gesehen. Graph. Rekonstr. Vergr. 143% 
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Grenze endet. Die Ganglienzellen sind relativ grosse, stark plasmatische 
Zellen mit geringem Chromatingehalt. 

Auf der Ventralseite des Gehirns breitet sich die Globulimasse aus. Ihre 
Zellen sind klein, stark chromatisch und plasmaarm. Durch ihre starkere 
Farbbarkeit sind sie von den ubrigen Zellen des Zerebrallobus leicht zu 
unterscheiden. In Abb. 4 scheint die Globulischicht (G/) aus zwei symmetri- 
schen Teilen auf jeder Seite der Medianlinie zu bestehen. Jeder Teil hat 
seine grésste Ausdehnung nach vorn und nach hinten, entsendet aber auch 


einen Lobus in lateraler Richtung. Bei Untersuchung des Stielsystems (Abb. 
Po S 


lium mit der Globulimasse und den ,,Ventralaug 


Graph. Rekonstr rgr. 143% 


lobit 


enstz 
lista 


man indessen einen selbstandigen Stiel (Os), der nach vorn ge- 

ist. Der Lobus, zu dem dieser Stiel gehodrt, ist von der Ventralseite 

- nicht sichtbar, weil er dorsal von der frither beschriebenen Globulimasse 
stielsystem in dieser scheint aus einem kleinen vorderen, einem 

einem lateralen Stiel (Vs, Hs, Ls) zu bestehen. Sie 


em starken Pedunculus, der in den Protozerebrallobus 


Der oberste Teil dieses Pedunculus ist nicht von den Globulizellen 


bedeckt. Es ist der Teil, der in der Abb. 4 (Pd) im Winkel zwischen den 
nach hinten 
eren, selbstandigen Globulilobus setzt sich in das Neuro- 
vom Pedunculus getrennt. In Abb. 2 sind die Stellen sicht- 


Pedunculus die Ganglienzellenschicht durch- 


Abb. 1) zeigt das Neuropilem des Gehirns mit den 


und dem Zentralkorper. Vor dem Schlund liegt die 
id d Zentralkory \ | Schlund liegt d 
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starke Kommissur, welche die beiden Neuropilemhalften vereinigt. Ein ge- 
naues Studium des Neuropilems in den lateralen Teilen dieser Region, also 
den Teilen, die unter dem Gebiet gelegen sind, wo der oben beschriebene 
Schlitz in der Ganglienzellenschicht sich befindet, zeigt, dass die Fasermasse 
hier von kleinen Verdichtungen durchsetzt ist, die als kleine, dunklere Ge- 
biete im Neuropilem (Gm, Abb. 1) hervortreten. Wahrend der postembryo- 
nalen Entwicklung werden diese Verdichtungen, wie wir spater sehen werden, 
immer markanter, und es ist deshalb von einem gewissen Interesse, dass man 
sie schon bei der Larve im Trilobitenstadium wahrnehmen kann. In den late- 


ralen Teil des Komplexaugenlobus munden die Komplexaugennerven, und 


Os Vs Ls 


\bb. 5. Das Stielsystem der Globulimasse im Trilobitenstadium. Graph. Rekonstr 
Vergr. 143% 


in den vorderen Teil des Gehirns treten die Linsenaugennerven ein. Sie 
verschwinden in den Teilen, die beiderseits von der Medianlinie hervorragen. 
Wir konnen sie die Medialloben (W/L) nennen. In dem Lateralaugenlobus 
befinden sich zwei nebeneinander liegende Sehmassen, eine aussere, kleinere 
und eine innere, etwas grossere (As, /s). Die Linsenaugennerven treten in 
eine kleine Sehmasse ein (Lis), die dicht am Frontallobusneuropilem ge- 
legen ist. An Horizontalschnitten kann man deutlich beobachten, dass von 
der betreffenden kleinen Sehmasse ein starkes Faserbtindel (Str) oberflach- 
lich uber dem Neuropilem des Frontallobus nach der zweiten Sehmasse des 
Komplexaugenganglions verlauft, um in dieser zu verschwinden. Die Seh 
massen sind mit stark chromatischen Zellen versehen. Die Sehmasse der 
Linsenaugen ist von solchen vollig umschlossen. Die chromatischen Zellen 
liegen vorzugsweise zwischen den Sehmassen und besonders an der Dorsal- 
seite. Oberflachlich an der Dorsalseite der Gehirnkommissur liegt der Zen- 


tralkorper (Ck). Er ist nach vorn verhalinismassig schwach konkav. Kleine 
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Ganglienzellen, die am ehesten Globulizellen gleichen, breiten 

n aus. Mit den Ganglienzellen des Zentralkorpers ist die Zellen- 

des Zerebrallobus nach hinten an der Dorsalseite abgeschlossen. Von 
rwahnten Verbindung zwischen der Sehmasse der Linsenaugen 
Masse in dem lateralen Sehlobus lauft ein kleines Faser- 
das Zentralkorperneuropilem hinab (Abb. 1). Ebenso laufen von 


die beiden Pedunculi in die Fasermasse des Gehirns ein- 


‘ke Faserbundel gerade nach dem Zentralkorper und in diesen 


rilobite tadium. 


yrstehenden Beschreibung: ie ,,Ventralaugen“ nicht er- 


Abb. 2 si1 ie nicht rekonstruiert, um ein wubersicht- 
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licheres Bild der Ganglienzellenschicht zu erhalten. In Abb. 4 sind sie da- 
gegen zu sehen. Sie sind auf der Ventralseite ganz im Winkel zwischen dem 
Mediallobus des Gehirns und dem lateralen Sehganglion gelegen. Wie 
KISHINOYE schon hervorgehoben hat, ist das Gehirn im Trilobitenstadium 
noch nicht vollstandig vom Ektoderm abgetrennt. Der vordere Teil, ungefahr 
zum grosseren Teil immer noch mit 


bis zum Lateralaugenganglion, hang 


t 


demselben zusammen, wahrend der dahinterliegende Teil frei geworden ist. 
Folglich liegt der distale Teil der ,,Ventralaugen“ auch im Epithel. Abb. 6 
gerade uber die Organe gelegten Schnitt durch das Gehirn einer 
‘rilobitenstadium. Es ist das Schnitt 8 in dem rekonstruierten Gehirn 

Man sieht, dass die Organe zum Teil aus einer runden Gruppe 

grosser Zellen bestehen, die mit einem eigentumlichen weissen Pigment 
(Pg) angefullt sind. Die Zellen liegen dicht am Ektoderm. Die Zellengruppe 
steht mittels eines Stranges von grossen Ganglienzellen mit dem Gehirn in 
Verbindung. Diese letzteren Zellen sind bipolar, und ihre zentripetalen Aus- 


laufer vereinigen sich zu einem kleinen Nerven (VN), der das Organ mit 
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der protozerebralen Filarmasse des Gehirns verbindet. Der Nerv kann bis in 
das Gebiet zwischen dem Frontallobus und der zweiten Sehmasse des Late- 
ralaugenganglions verfolgt werden. Der pigmentierte Teil in diesen ven- 
tralen Organen setzt sich indessen in einem Strang nach vorn fort, der 
ebenso aus grossen Zellen, die mit diesem weissen Pigment angefiillt sind, 
besteht. In gewisser Entfernung vor dem Gehirn teilen sich diese Strange 
in ein ausserst starkes Netz 
von feinen Zweigen auf, die 
sich uber eine Flache, gross 


wie die ganze Gehirnanlage, 


ausbreiten. Die Verzweigung 
erfolgt nicht nur nach vorn, 
sondern auch nach oben und 
zu einem Teil auch nach hin- 
ten auf der Dorsalseite des 
Gehirns, so dass der ganze 
Pigmentplexus, wie man ihn 
nennen konnte, ein solches 
Aussehen bekommt, wie es 
durch Abb. 7 veranschaulicht 
wird. Diese Abbildung gibt \bb. 7. Gehirn im Trilobitenstadium mit den beiden 
eine Rekonstruktion der frag- Pigmentplexa, von der Dorsalseite gesehen. Grap! 
lichen Bildungen, von der 

Dorsalseite gesehen, wieder. Nicht alle Larven im Trilobitenstadium haben 
cinen so starken Plexus wie der hier abgebildete, aber alle haben ein solches 


im Bindegewebe vor und oberhalb des Gehirns eingebettetes Pigment. 


c) Der mediane Augensack. 


PATTEN hatte, wie erwahnt, entdeckt, dass die Medianaugen bei 
Limulus durch eine mediane Invagination am Vorderrande der Gehirn- 
anlage gebildet werden. Diese Invagination verlangert sich sackformig, 
und an ihrem distalen Ende bilden sich die Medianaugen aus. Da der 
Sack also in Wirklichkeit eine Invagination des Ektoderms ist, so kon- 
nen wir erwarten, einen Rest seiner Offnung nach aussen zu _ finden. 
Kin solcher ist auch vorhanden. Bei einem Blick auf Abb. 8, die einen 
unter dem Projektionsapparat gezeichneten, in der Medianebene geleg- 
ten Sagittalschnitt durch eine Larve im _ Trilobitenstadium wiedergibt, 
finden wir gerade vor dem vorderen Teil der Globulimasse eine kleine, 


konische Vertiefung, in welche auch die Kutikula einbuchtet. Diese Ver- 


tiefung (Tm) reprasentiert die Mitindung des Augensackes. Im_ Tri- 
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Da 


Limuluslarve im Trilobitenstadium. Vergr. 50 


lobitenstadium beginnt auch Pigment sich in den Zellen des Ektoderms 
entwickeln. Es sind kleine, schwarze Kornchen, die aufgespeichert wer- 
Solches Pigment finden wir auch in dem Sack. Abb. 4 zeigt, dass ein 
Pigmentstrang (Pstr) zentral im Sack von der Miindung desselben nach den 
Medianaugen zu verlauft. In den Wanden dieses medianen Augensackes haben 
sich die Linsenaugennerven entwickelt. Die Nerven verlaufen jedoch nicht 
bis an die Mundung des Sackes, sondern zweigen sich in einiger Entfernung 
von dieser ab. Die Abbildung zeigt, dass die Sackmundung (7m) beinahe 
vom vorderen Teil der Globulimasse eingeschlossen wird. Etwas vor diesem 
das also noch mit dem Ektoderm zusammenhangt, sehen wir, wie 

die Linsenaugennerven sich vom Sack abzweigen, um jeder auf seiner Seite 
in die Medianloben (JL) einzutreten. Auf den Querschnittbildern durch das 
Gehirn in dieser Region sieht man in Schnitt 5 (Abb. 9) gerade die Stelle, 
wo die Nerven den Augensack verlassen, um in die medianen Sehganglien 
einzutreten. In Schnitt 8 (Abb. 6) verlauft der Sack ohne Nerven, und in 


10 (Abb. 10) ist seine Mundung nach aussen zu sehen. 
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\bb. 10. Das Trilobitenstadium. Querschnitt durch die Region der ,,Ventralaugen“ 
Vergr. 160 


Fassen wir nun die wichtigsten charakteristischen Merkmale fur das 
Gehirn im Trilobitenstadium zusammen, so ergibt sich: 

I. Die lateralen Sehganglien sind am vorderen, ausseren Rand des Ge- 
hirns gelegen und werden durch grosse, abgerundete Gehirnteile reprasen- 
tiert, deren Neuropilem zwei gut abgegrenzte Sehmassen enthialt. 

2. Das Gehirn wird durch eine mediane, von vorn eindringende, tiefe 
Spalte in zwei symmetrische Halften geteilt, die nur durch die starke Quer- 
kommissur vor dem Schlund verbunden sind. 

3. Die Ganglienzellenschicht des Gehirns ist nicht vollstandig einheit- 
lich, sondern auf jeder Seite lateral vor der Schlundkommissur findet sich 
ein kleiner Schlitz in derselben, welcher Schlitz etwas nach der Dorsalseite 
umbiegt. Im Neuropilem in dieser Region kénnen kleine Verdichtungen be- 
obachtet werden. 


4. Die Globulimasse tberdeckt die mittlere Partie der Ventralseite des 


Gehirns. Sie besteht aus symmetrischen Teilen beiderseits der Medianlinie. 


Jeder von diesen Teilen besteht aus einem unteren, augenscheinlich einheit- 
lichen Globulus, der nach vorn und hinten hervorragt und auch einen Lobus 
in lateraler Richtung aussendet. Ein vorderer, ein hinterer und ein lateraler 
Stiel treten zu einem gemeinsamen Hauptstiel, Pedunculus, zusammen, wel- 
cher die Ganglienzellenschicht durchsetzt und in das Neuropilem eintritt, 
wo Fasern von diesem nach dem Zentralk6rper hin und in diesen hinein- 
verlaufend beobachtet werden koénnen. Es gibt einen itber dieser Globuli- 
masse liegenden selbstandigen, nach vorn gerichteten Globulus mit einem 
kleinen selbstandigen Stiel, der in einiger Entfernung vom Pedunculus in 
das Neuropilem eintritt. 

5. Drei Paare Nerven laufen im vorderen Teil des Gehirns in das 
Neuropilem hinein: lateral die Komplexaugennerven, median die Linsen- 
augennerven und ventral am Vorderrand der Gehirnanlage die kleinen sog. 
Ventralaugennerven. Ein deutliches Faserbundel setzt die Sehmasse des 


Linsenaugenganglions mit der zweiten Sehmasse im Lateralaugenganglion 
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in Verbindung. Von diesem Biundel verlaufen auch Fasern zum Zentral- 


korper hinab. 

6. Im Winkel zwischen den Komplex- und Linsenaugenganglien liegen 

die ,,Ventralaugen“. Diese hangen mit dem Ektoderm zusammen und _be- 
stehen aus einer Gruppe grosser Zellen, welche weisses Pigment enthalten, 
und lateral von dieser Gruppe findet sich ein Gebiet mit grossen bipolaren 
Zellen, deren zentripetale Auslaufer den kleinen ,,Ventralaugennerv™ bilden 
Das pigmentierte Gebiet steht mittels Strange mit einem vor dem Gehirn 
liegenden, reich verzweigten Netz von Zellen in Verbindung, welche eben- 
falls ein weisses Pigment enthalten. 
7. Eine kleine, kegelformige Vertiefung in der Kutikula median am 
Vorderrand der Gehirnanlage kennzeichnet die Mundung des medianen 
\ugensackes. Dieser bleibt im tbrigen in Form eines schwarzen Pigment- 
fraglichen kleinen ektodermalen Vertiefung 
zwischen den Linsenaugennerven nach dem Linsenauge hin verlauft. 


stranges bestehen, der von der 


} 


Die weitere postembryonale Entwicklung. 


Die Larve im Trilobitenstadium hat keinen Schwanzstachel. Schon die 
> mm lange Limuluslarve hat indessen einen sehr kleinen solchen, und im 


20-mm-Stadium ist er so angewachsen, dass er ein Drittel der ganzen Kor- 


perlange einnimmt. Das trilobitenahnliche Aussehen verschwindet auch in- 


sofern, als das Zephalothorakalschild im Laufe der Entwicklung kraftiger 

und grosser und breiter wird als das Abdominalschild, wahrend es 

itig starker von demselben abgesetzt wird. Die im Trilobitenstadium 

gs um den Rand des Thorakalschildes sitzenden Haare werden vollstandig 

iert, wahrend die Haare am Rande des Abdominalschildes sich zu star- 
stacheln entwickeln. 

‘tir das Studium der postembryonalen Entwicklung des Gehirns wurden 
tadien von 5, 10, 20 und 35 mm Lange untersucht. Stadien zwischen dem 
letzteren und dem voll ausgebildeten Gehirn sind nicht naher studiert wor- 
den, weil alle Teile des Gehirns und alle Sinnesorgane dann schon volle 
Entwicklung erreicht haben. Die Rekonstruktionen sind nach Querschnitt- 
serien ausgefuhrt worden. Die Schnittdicke betrug 8 u. Das ganze 
Zephalschild wurde geschnitten, um die mit dem Epithel zusammenhangen- 
den ventralen Organe unbeschadigt zu erhalten. 

Um leichter und ubersichtlicher die verschiedenen Stadien miteinander 
vergleichen zu konnen, werden diese im folgenden jedes ftir sich in der 
Weise, wie es schon bei dem Trilobitenstadium geschehen ist, beschrieben. 
Die Entwicklung der ventralen Organe wird jedoch besonders behandelt 
werden, ebenso auch das Verhaltnis des medianen Augensackes wahrend der 


postembryonalen Entwicklung. 
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a) Das 5-mm-Stadium. 


Obwohl die Larve sich in diesem Stadium ausserlich kaum anders von 
der Larve im Trilobitenstadium unterscheidet, als dass bei dieser ein kleiner 
kurzer Schwanzstachel entwickelt ist, finden wir, dass mit Rticksicht auf 
das Gehirn schon eine ganze Reihe Veranderungen eingetroffen sind. Die 
aussere Form, die das Gehirn bei der eben ausgeschlupften Larve hatte, 
besteht freilich noch ziemlich unverandert fort. Die Lobi optici sind noch 
grosse, abgerundete Bildungen an den vorderen, ausseren Randern der Ge- 
hirnanlage (Abb. 11), und das Gehirn ist noch am breitesten vorn, um sich 
nach dem vorderen Teil des Schlundes hin zu verjungen. Die dunne mediane 


Spalte am Vorderrand des Gehirns, die im vorhergehenden Stadium vor 


Lin 


\bb. 11. Limulusgelirn, 5-mm-Stadium. Die Ganglienzellenschicht, von der Ventral- 
seite gesehen. Graph. Rekonstr. Vergr. I11 


handen war, ist indessen gross und breit geworden, so dass sie die Zerebral- 
loben der beiden Gehirnhalften weit voneinander trennt. Dies beruht darauf, 
dass die Ganglienzellenschicht, die im Trilobitenstadium einheitlicher das 
Gehirn bedeckte, sich jetzt zu spalten begonnen hat, um sich mehr gruppen- 
weise uber die immer kraftiger anwachsende Filarmasse portionenweise zu 
verteilen. Im Verhaltnis zu dieser wird die Schicht dann dunner und weniger 
dicht, als es zuvor der Fall war. Aus Abb. 11 ist ersichtlich, dass die Lobi 


optici andauernd dieselbe Zellenbedeckung wie fruher haben, aber an den 


Frontalloben finden sich jetzt Zellen nur an den Innenseiten mit kraftiger 


Anhaufung uber den medianen Sehganglien. Medianwarts von den Pedunculi 
der Globulimasse verlauft die Zellenschicht in einen feinen Strang, um sich 
dann hinter diesen uber die grosse Gehirnkommissur auszubreiten und lateral 


uber den ausseren Rand der Filarmasse und etwas auf der Oberseite der- 
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Oe ! 
ic] on di Dorsalseite 


Die Ganglienzellenschich 
Rekonstr. Vergr. I11 


selben vorzuragen. Uber der Schlundkommissur verjiingt sich die Schicht 
wieder. Auf der Dorsalseite des Gehirns endet die Ganglienzellenschicht mit 
m hinteren Teil des Zentralk6rpers, so dass der dahinterliegende Teil der 


frei von Ganglienzellen wird (Abb. 
Stielsystem der Globulimasse ist in Abb. 13 wiedergegeben. Der 
selbstandigen Globulimasse (Os) ragt am vor- 


1 


oberen vorderen, 


Das Stielsystem der unteren Globulimasse hat 


deren inneren Rand hervor. 


\ussehen wie im 4-mm-Stadium, wenn auch eine 


L- ; ]- 1} 
hauptsachlich dasselbe 


‘masse hinein in einiger Ent- 


in dieselbe eintritt (Abb. 
(Abb. 14) wie im Tri- 


Pedunculus 


dasselbe Auss¢ hen 


Globulimass« 
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Stiel der 
Verzweigung der verschiedenen Stiele sichtbar zu werden beginnt. Dies gilt 
ganz besonders von dem nach der Lateralseite hervorragenden Stiel (Ls). 
Der Stiel des freien Lobus geht in die Fila 
fernung von der Stelle, wo der E77 
Die Filarmasse hat ungefahr 
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\bb. 13. Limulusgehirn, 5-mm-Stadium. Das Stielsystem der MMMM, Graph 
Rekonstr. Vergr. X. 
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\bb. 14. Limulusgehirn, 5-mm-Stadium. Das Neuropilem 
Rekonstr. Vergr. 111 


lobitenstadium. Die Verbindung zwischen dem Linsenaugenganglion und 
dem unteren Teil der hinteren Sehmasse des Komplexauges (Str) verlauft 
distinkt tuber das Frontallobusneuropilem hin. Der Zentralkorper (Ck) ist 
erosser geworden. Insbesondere sind die lateralen Teile desselben nach vorn 
gewachsen, so dass er eine hufeisenahnliche Form anzunehmen beginnt. Von 
den Verbindungsstrangen zwischen Linsen- und Komplexaugenganglien stro- 
men Fasern herab in denselben hinein. Sowohl Zentralkorper als auch Seh- 
massen sind mit stark chromatischen Zellen versehen (Abb. 14). In dem Teil 


des Neuropilems, der auf den Lateralseiten vor der Schlundkommissur lieg 


konnen kleine Verdichtungen wahrgenommen werden (Gu). 


% 


b) Das 10-mm- 


Stadium. 


Das Gehirn ist jetzt 
eleichmassiger breit ge- 
worden. Dies hangt da- 
mit zusammen, dass 
die Lateralaugenloben 
nicht mehr in lateraler 
Richtung hervorragen, 
sondern etwas nach 
vorn. gerichtet sind. 


Die Komplexaugenner 


ven treten nicht mehr / 


von der Lateralseite in 
\bb. 15. 10-mm-Stadium. Die Ganglienzellenschicht, von der 


das Gehirn ein, son- Ventralseite gesehen. Graph. Rekonstr. Vergr. III X. 
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dern etwas schrager von 

vorn. Auch sind die frag- 

lichen Loben nicht so 

stark vom tbrigen Neu- 

ropilem abgesetzt wie in 

fruheren Stadien. Die 

Ganglienzellenbedeckung 

der Loben ist zwar un- 

gvefahr dieselbe wie im 

5-mm-Stadium, aber auf 

der Ventralseite hangt 

die Zellenschicht jetzt 

vollig kontinuierlich mit 

der noch weiter abneh- 

menden Zellbedeckung 

an den Innenseiten der 

ang llenschicht, von Frontalloben zusammen 

( Abb. Aut der Dor- 

sehen wir dagegen, dass die Ganglienzellenschicht der Sehloben wie 
r stark von der tibrigen Zellenmasse des Gehirns abgesetzt ist (Abb. 16). 
Die Globulimasse hat sich kraftig entwickelt. Ihre Stielmasse ist in Abb. 


erosse ventrale Globulimasse, deren vereinigte Stiele 


ulus bilden, ist starker als der kleine selbstandige Glo 


dessen einziger Stiel (Os) wie fruher in den Zere- 
brallobus etwas entfernt 
vom Pedunculus eintritt 
(Abb. 15). Diese Masse 
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| 
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| 

\ ird jetzt beinahe voll 
} 
J 2” yon dem krat 
/ igen vorderen Lobus 
\bb. 17) der ven 
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ilimasse vel 

Stiele der 
Globulimasse 

alle eine deutlich« 
Tendenz zur Verzwet 
Insbesondere 

fur den lateralen 
vorn 

hinten ver 

ZW e1gt. Bet histologischer 


Untersuchung der Glo 
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bulimasse findet man auf der einen Lin 


Seite der Stiele eine Schicht von 


anderem Bau als die en 
Faserschicht. Dies ist die fur das\° 
Limulusgehirn charakteristische ~ 
Stielglomerulischicht, die jetzt 
zum erstenmal wahrend der post- 
embryonalen Entwicklung zum 
Vorschein kommt. 

Die Filarmasse des Gehirns 
(Abb. 18) ist jetzt beinahe ebenso 
breit uber dem vordersten Teil der 
Schlundkommissur wie tiber dem 
vorderen Teil der Frontalloben. Der Abb. 18. 10-mm-Stadium. Das Neuropilem und 
die Sehmassen. Graph. Rekonstr. Vergr. 83 
Zentralkorper ist vergrossert und 
tritt nun halbkreisformig hervor. Die vordersten Teile desselben, die Zen- 
tralkorperhoérner, ragen jetzt in einer ziemlich weiten Entfernung vor dem 
Tractus hervor, der das Linsenaugenganglion mit der hinteren Sehmasse des 
Komplexaugenganglions vereinigt. Die Verbindung zwischen diesem Tractus 
und dem Zentralkérper liegt deshalb jetzt unter den lateralen Teilen des 
selben. An den Stellen im Neuropilem, oberhalb der Schlundkommissur, wo 
in vorhergehenden Stadien Verdichtungen wahrgenommen werden konnten, 


finden wir auch hier solche dunklere Partien in der Fasermasse (Gm). 


c) Das 20-mm-Stadium. 


Die aussere Form des Gehirns ist nun so verandert, dass sie 
Region vor der Schlundkommissur breiter ist als vorn (Abb. 19). Aus de 
rp, Lin Ck bin Kn 


/ / 
/ 


Abb. 19. 20-mm-Stadium. Die Ganglien- \bb. 20. 20-mm-Stadium. Die Ganglien 
zellenschicht, von der Dorsalseite ges zellenschicht, yon der Ventralseite 


hen. Graph. Rekonstr. Vergr. 55% X. hen. Graph. Rekonstr. Vergr. 55 
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c 
i Os Vs ve Abb. 19 und 20 ist ersicht- 


lich, dass die Ganglienzellen- 
schicht ungefahr von dersel- 
ben Ausbreitung ist wie im 
vorhergehenden Stadium so- 
wohl auf der Dorsal- als 
auch auf der Ventralseite. 
Die Globulimasse (Abb. 21) 


h indessen noch wei- 


sic 
ter entwickelt. Die Stiele 
des ventralen Globulus sind 
reichlich verzweigt, wahrend 
die kleinere dorsale Masse 
ihren einzigen unverzweigten 
Stiel beibehalten hat. Der 
Pedunculus liegt immer noch 
im Winkel zwischen dem 
hinteren Lobus der grossen 


Lobus. Der Stiel nach dem letzteren Lobus hin 


in der Richtung nach vorn und hinten stark aus- 


Filarmasse des Gehirns ist sehr stark entwickelt, 


im Gebiet vor dem Schlund. Die Zentralkorperhorner sind noch 


nach vorn verschoben (Abb. 22). Die Verbindung des Zentralkorpers 


Trac 


Lig Lin 


liegt jetzt gerade unter den lateralen Teilen des- 
zwischen der ausseren und inneren Sehmasse im 
‘t werden. 

Lin 


/} | 


35-mm-Stadium. Die Ganglien- 
zellenschicht, von der Ventralseite gese- 
hen. Graph. Rekonstr. Vergr. 
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d) Das 35-mm-Stadium. 


Ausserlich hat das Gehirn hier dieselbe Form wie im vorhergehenden 


Stadium. Es ist auf der Ventralseite stark gewolbt, was auf der kraftigen 


Entwicklung der Globulimasse beruht, wahrend es auf der Dorsalseite bei- 
nahe flach oder sogar in der medianen Partie etwas eingesunken ist. 

Die Rekonstruktionsabbildungen der Ganglienzellenbedeckung 
dass auf der Ventralseite (Abb. 23) der Teil der Zellenschicht, 


zeigen, 
der hinter 
dem Pedunculus liegt, sich von der davorliegenden Schicht auf den medialen 


Abb. 24. 35-mm-Stadium. Die Ganglien Abb. 25. 35-mm-Stadium. Das Stielsystem 
zellenschicht, von der Dorsalseite ges¢ der Globulimasse. Graph. Rekonstr 
hen. Graph. Rekonstr. Vergr. 42 X. Vergr. 42 

Seiten der Frontalloben abgetrennt hat. Dieser hintere Teil der Zellenschicht 
biegt um die Lateralseiten der Filarmasse herum und ragt sogar auf deren 
Oberseite hervor. Die lateralen Sehloben sind dorsal von einer breiten Zellen- 
schicht bedeckt, welche, gegen die Protozerebralloben sich verengend, langs 
dem vorderen Rand des Gehirns verlauft (Abb. 24). 

Die ventrale Globulimasse ist jetzt noch weiter entwickelt mit einer 
enorm reichlichen Verzweigung der im Pedunculus zusammenlaufenden 
Stiele. Auch die kleinsten Zweige sind gespalten (Abb. 25). Die laterale 
Partie (Ls) dieser grossen ventralen Globulimasse ist stark nach vorn wie 
auch nach hinten ausgewachsen und hat sich auch um die Seitenpartien des 
Gehirns, ja sogar etwas auf die Dorsalseite desselben, erstreckt. Der Pedun- 
culus (Pd) liegt im Winkel zwischen den lateral und den nach hinten her- 
vorragenden Teilen. Der obere selbstandige Globulilobus (Os) mit seinem 
einzigen unverzweigten, nach vorn gerichteten Stiel bleibt noch bestehen. 
Der Schaft des Stiels tritt jetzt in die Filarmasse gerade vor dem Pedun- 
culus ein. Die Stiele sind auf der einen Seite von einer kraftigen Glomerull- 


schicht umgeben. 
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Die Filarmasse ist auch kraftiger geworden, insbesondere in der hin- 


) 


artie, dem Teil, der gerade vor dem Schlund (Abb. 26) liegt. Wahr- 


teren | 
scheinlich steht dies in Zusammenhang mit der immer starkeren Entwick- 
1 


ung der Globulimasse. Die Zentralkorperhorner sind jetzt nach vorwarts 
gewachsen, so dass sie beinahe einander berthren. Die Spitzen zeigen auch 
eine Tendenz, zwischen den Linsenaugennerven etwas gegen die Ventralseite 
abzubiegen. Der Zentralkorper ist etwas asymmetrisch. Das eine seiner Hor- 
ner ist namlich starker nach innen gebogen als das andere und zeigt die Nei- 
gung, etwas hinter diesem vorzuspringen. Im erwachsenen Stadium fand 


Zentralkorper stets asymmetrisch, was hervorzuheben ist, da nach 


\bb. 27. 35-mm-Stadium. Das Neuro 


pilem und die Sehmassen, von der Dor- 


salseite gesehen. Graph. Rekonstr. Vergr. 
42 X. 

HANSTROM eine ausgepragte Asymmetrie nur ausnahmsweise vorkommen 
soll. Die beiden dem Komplexaugenganglion angehorenden Sehmassen stehen 
ls eines deutlichen Chiasma miteinander in Verbindung. Die hintere 
Sehmasse, die in fritheren Stadien eine rundere Form hatte, ist jetzt 
eifOrmig geworden mit einem schmaleren, nach hinten gerichteten Teil (Abb. 
27). Sowohl Sehmassen als auch Zentralkorper sind mit chromatischen 
Ganglienzellen bekleidet. Ausser den Linsen- und Komplexaugennerven 
laufen jetzt auch die Nerven von den ventralen Organen von vorn in das 
Gehirn hinein. Dass diese letzteren Nerven (VN) die Richtung haben, wie 
Abb. 27 zeigt, hangt damit zusammen, dass die ventralen Organe jetzt ihre 
Lage verandert haben und nach vorn verschoben sind. Da indessen diese 
Organe mit dazugehorigen Nerven spater beschrieben werden sollen, konnen 
wir vorlaufig von ihnen absehen. Die schon im fruhzeitigen postembryonalen 
Entwicklungsstadium sichtharen Verdichtungen im Neuropilem, in den 
ventro-lateralen Teilen vor der Schlundkommissur, konnen>in diesem Sta- 
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dium als glomerulusahnliche Bildungen (Gm, Abb. 27) beobachtet werden. 
Sie liegen unter den lateralen Teilen der hinter den Pedunculi befindlichen 
Ganglienzellenschicht. 

Es ist oben schon hervorgehoben worden, dass das Gehirn im 35-mm- 
Stadium im grossen und ganzen denselben Bau hat wie das erwachsene 
Gehirn. Zwar haben sich in diesem Stadium einige Teile noch weiter ent- 


wickelt, so z. B. die Globulimasse, die so stark angewachsen ist, dass der 


ubrige Teil des Gehirns fast vollstandig in dieselbe eingebettet liegt, und der 


hintere Teil der Ganglienzellenschicht, die jetzt in gréssere und kleinere 
Gruppen zerteilt ist, indem sie beinahe einen Ring um den unteren Teil des 
Gehirns bildet; der Hauptsache nach ist aber der Bau des Gehirns bei der 
35-mm-Larve derselbe wie beim erwachsenen Tier. Der Bau des Gehirns 


bei letzterem wird spater beschrieben werden. 


3. Die Entwicklung der ,,Ventralaugen“ und die weitere Umwandlung des 


medianen Augensackes. 


Betrachtet man die Limuluslarve im Trilobitenstadium von der Unter- 
seite her mit einer starken Lupe, so findet man unter der Kutikula in einiger 
Entfernung vor dem Schlund drei kleine pigmentierte Flecke. Der eine liegt 
in der Medianlinie und die beiden andern auf je einer Seite derselben. Diese 
Pigmentanhaufungen sind es, die an dem Gehirn in Abb. 4 abgebildet sind. 
Die beiden lateralen Bildungen (Pq) sind in die ,,Ventralaugen“ einbegriffen, 
wahrend die mediane (7m) aus der Mundung des medianen Augensackes 
besteht. 

Oben wurde tber den Bau der ,,Ventralaugen im Trilobitenstadium 
berichtet und konstatiert, dass die Organe nicht nur aus der dicht am 
Ektoderm liegenden Zellengruppe mit weissem Pigment, sondern auch aus 
lateral von dieser Gruppe befindlichen, relativ grossen, bipolaren Zellen 
bestehen, die, wie es scheint, rings um einen kleinen, zum Neuropilem des 
Zerebrallobus laufenden Nerven gruppiert sind (Abb. 4 und 6). im 5-mm- 
Stadium haben die Organe dieselbe Lage und dasselbe Aussehen wie im Tri- 
lobitenstadium. In Abb. 11 ist das Gebiet der pigmentierten Zellen und des 
Nerven eingezeichnet. In diesem und den folgenden Stadien trennt sich die 
Gehirnanlage vollig vom Ektoderm, was dagegen bei den unter dem vorderen 
Rand des Gehirns liegenden Organen nicht der Fall ist. Sowohl der pigmen- 
tierte Teil als auch das benachbarte Zellengebiet hangen mit dem Ektoderm 
zusammen. Wenn das Gehirn von demselben weg verschoben wird, muss 
natiirlich der Nerv gestreckt werden. Ich habe auch bei den Versuchen, das 
Gehirn in Stadien zwischen 8 und 12 mm freizupraparieren, gefunden, dass 


die Organe, indem sie jetzt auch von der Neurilemmhulle des Gehirns um- 
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-hlossen werden, wie zwei kleine Horner uber den vorderen Rand der Ven- 
der Gehirnanlage emporragen. Da die Larve schnell wachst, so 

weil sie ja die ganze Zeit mit dem Ektoderm zusammen- 

hangen, nach vorn hin verschoben werden. Der Nerv wird verlangert, und 


die dazugehorende Gruppe grosser Zellen bildet z. B. in einem 27-mm- 
Stadium (Abb. 29) eine relativ dunne Schicht rings um ihn. Im 35-mm- 
diese Ganglienzellenschicht dunner in der Mitte des Nervs als 

desselben. Im erwachsenen Gehirn ist der Nerv 


hier finden wir diese grossen Zellen vorzugsweise 


Ende desselben. Er wird spater naher be- 


bitenstadium besteht ‘r pigmentierte Teil des Organs aus 


rundlichen Gruppe grosser Zellen mit kleinen Kernen. Die 
7 


braunlichen, kleinen, tafelf6rmigen Kristallen gefullt, die 


stark weiss leuchten. Die Zellengruppen liegen medial 
Zellengebiet, au em die Nerven stammen. 


ibt wahrend der postembryonalen 
derselben Stelle 1 rean und liegt auch 
in derselben Weise. Trilobitenstadium stehen 

durch einen Stiel mit dem oben erwahnten vor dem Ge- 
Pigmentplexus in Verbindung. Dieser Plexus bleibt wahrend 
Entwicklungsverlaufes bestehen und ist auch beim erwach- 


rhanden. Der einzige Unterschied ist der, dass, da die Organe 
Entwicklung des Tieres vorrucken, die Stiele des Pigment- 
‘~hsam gehoben werden, so dass diese nahezu vertikal zu stehen 
schrag nach vorn und aufwarts gerichtet zu sein wie bei 
itenstadium. In alteren Stadien kommt es deshalb vor, 
Pigmentstiele auf Querschnitten durch die Ventralorganregion 


esoeschnitten werden b. 28). 


Die Muindung des medianen Augensackes bleibt im Trilobitenstadium als 
leine konische Einstilpung des Ektoderms und der Kutikula bestehen, 


von welcher ein Pigmentstrang nach den Linsenaugen fuhrt. Die Globuli- 
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ihrem vordersten Teil rings um die Sackmiindung fest. 


masse hangt auch mit 
Wahrend der postembryonalen Entwicklung findet jetzt zufolge des Wachs- 
der Larve eine Verschiebung der ausseren Teile des Sackes nach vorn 

wie es bei den eben beschriebenen ventralen Organen der Fall 
li 


Sackmtindung wird schmaler, so dass sie die Form eines kleinen, 


feinen Kanales erhalt, dessen Wand im Innersten aus einer dicken Schicht 
der Kutikula besteht. Der vorderste Teil der Globulimasse wird dann auch 
nach vorn gezogen. Die Masse rickt, sich vorn zuspitzend, in der Median- 
ebene (Abb. 29) vor, und diese Spitze wird verlangert und schliesslich vollig 


fadenformig. Da jetzt auch die Neurilemmhille des Gehirns nach vorn mit- 
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28. 35-mm-Stadium. Querschnitt durch die distalen Teile der lateralen Riechnerver 
mit den Pigmentplexa. Vergr. 80 


gezogen wird und diese fadenformige Bildung umhullt, so bekommt diese 


bet makroskopischer Betrachtung das Aussehen eines Nerven oder Blut- 


gefasses. Der Pigmentstrang, der den ursprunglichen Augensack markiert, 
bleibt weiterhin bestehen. Er verlauft jetzt in der Medianebene in einem 
Bogen von der Mundung des Sackes aus durch den spitzig hervorragenden 
Teil der Globulimasse und durch den vorderen Teil derselben, um an der 
Stelle, wo die Linsenaugennerven sich verzweigen, zwischen diese einzutreten 
und nach den Linsenaugen hin zu verlaufen (siehe Abb. 29). In Stadien 
grosser als 35 mm wird 
die Sackmundung  voll- 
standig verschlossen und 
verschwindet. Der  fa- 
dendunne, median _her- 
vorragende Teil der 
Globulimasse lost sich 
dann von seiner Verbin- 
dung mit dem Ektoderm 
und wird nicht weiter 
nach vorn mitgezogen. 
Er endet einer 
Menge kleiner Verzwei- 
gungen im Bindegewebe 
gerade unter der Stelle 


im Ektoderm, wo der 
Abb. 29. 27-mm-Stadium. Die vordere Halfte des Gehirns, 
von der Dorsalseite gesehen. Die Neurilemmhiulle ist nicht 


hat. Der ubrige Rest des gezeichnet. Graph. Rekonstr. Vergr. 62% 


Sack sich geschlossen 
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Sackes, der pigmentierte Strang, bleibt jedoch sehr lange bestehen. Bei einem 
1 dm langen Tier, wo das Gehirn freiprapariert und mittels eines Schnittes 
durch die Medianebene in zwei Halften gespaltet war, konnte ich mit Hilfe 
eines Prapariermikroskopes deutlich den Pigmentstrang wahrnehmen, der 


zwischen den Linsenaugennerven in einem Bogen durch die Globulimasse 


und aus dieser in die mediane, nach vorn ausgezogene Partie derselben ver- 


lief. Ich habe sogar in einigen ausgewachsenen Gehirnen Fragmente von 
demselben gesehen. 

Wenn die Miindung des Augensackes sich schliesst, wird die Kutikula 
um dieselbe sehr stark verdickt, und diese Verdickung breitet sich tber ein 
Gebiet aus, das schliesslich auch die Ansatzstellen in der Haut fur die ven- 
tralen Organe umfasst. Auf dem Ventralschild ist diese verdickte Partie der 
Kutikula in einiger Entfernung vor dem Mund in Stadien von 35 mm und 
mehr zu sehen. Beim ausgewachsenen Tier hat die Bildung ein warzen- 


formiges Aussehen und liegt etwa 1% cm vor dem Gehirn. 


nit friiheren Untersuchungen iiber die postembryonale 
Entwicklung des Gehirns. 


- oben gegebenen geschichtlichen Ubersicht geht deutlich hervor, 
dass nur die beiden Forscher PatreN und HANstTROM eingehender die post- 
embryonale Entwicklung des Gehirns bei Limulus studiert haben. Die Unter- 
suchungen PaTrTens, die aus so frither Zeit wie 1890 und 1893 datieren und 
ohne grossere Veranderungen in seiner Arbeit von 1912 wiederzufinden sind, 
stimmen wenig mit den HanstrOmschen Untersuchungen von 1926 uberein. 

eint jedoch, als hatte PAaTTEN eine richtigere Auffassung von dem 
Aussehen des Gehirns wahrend der postembryonalen Entwicklungsperiode 


als HANstrOM, selbst wenn, wie oben betont wurde, die theoretischen Spe- 
kulationen des ersteren Forschers zu einer eigenttimlichen Deutung dessen, 
was er in Wirklichkeit gesehen hat, geftihrt haben. 

Weder PatTren noch Hanstr6m haben die aussere Form des Gehirns 
im Trilobitenstadium ganz richtig wiedergegeben, indem die grossen, cha- 
rakteristischen, gut abgesetzten Sehloben nicht gentigend markiert worden 
sind. Insbesondere gilt dies von der HANstrROMschen Abbildung des Gehirns 
bei der 4-mm-Larve, wo die Sehloben von dem Frontallobus gar nicht ab- 
gesetzt sind. Patrens Abb. 47, in seiner Abhandlung von 1893, durfte wohl 
am ehesten dem Trilobitenstadium entsprechen. Die Sehloben sind dort zwar 
markiert und einigermassen vom ubrigen Gehirn abgesetzt, aber nicht so 
stark, dass die Abbildung das wirkliche Verhaltnis wiedergibt. 

Mit Rucksicht auf die Globulimasse sei hervorgehoben, dass meine Auf- 
fassung betreffs des Aussehens und der Entwicklung derselben nahe mit den 


Beschreibungen und Abbildungen, die PATTrEN 1893 und HOLMGREN 1916 
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DAS GEHIRN VON LIMULUS POLYPHEMUS , 
von derselben gegeben haben, ubereinstimmt. Patren beschreibt die Globuli- 
masse, von der Ventralseite gesehen, als aus zwei Loben bestehend, ,,a 
posterior one, drawn out into long sharp points, and an anterior lateral lobe. 
Both lobes are separated from each other by a deep fissure, in the angle of 
which lies the slender fibrous peduncle on which the hemisphere is sup- 
ported. Dieser laterale Lobus biegt sich spater nach der Dorsalseite hin- 
auf. Einen nach hinten hervorragenden medialen Teil hat er zwar _ nicht 
beschrieben, wohl aber abgebildet und als ,,the anterior cerebral lobe“ be- 
zeichnet. Er findet auch ,,a third cerebral lobe, the median internal lobe. It 
is an oblong lobe, extending about half the length of the median face of the 


hemisphere“. Es unterliegt keinem Zweifel, dass dies nicht derselbe Lobus 
ist, den ich dorsal von der ventralen Globulimasse gesehen habe. HOLMGREN 
hat ihn beobachtet und in ahnlicher Weise 1916 beschrieben. Ich finde jedoch 
nicht, dass er, wie PATTEN behauptet, nach hinten ,,in a great bundle of 
medullary substance, that forms a part of the cerebral peduncles“ endet. 
Wenigstens zieht er in fruheren Stadien selbstandig in das Zerebralloben- 
neuropilem hinab, und wenn sein Schaft im ausgewachsenen Stadium einen 
Teil des Pedunculus bilden sollte, so diirfte dies darauf beruhen, dass das 
kraftige Wachstum dieses Pedunculus verursacht, dass dieser sich auch nach 
der Stelle zu ausbreitet, wo der Schaft dieses selbstandigen Lobus seinen 
Platz hat. 


HANSTROM hat im Trilobitenstadium gefunden, dass man keine verschie- 


denen Globuligruppen unterscheiden kann. Die Masse soll einheitlich sein 


und nur einen Hauptstiel mit einem von diesem ausgehenden Nebenstiel 
enthalten. So einfach dirfte jedoch das Stielsystem nicht gebaut sein, was 
deutlich aus den Rekonstruktionen hervorgeht, die sowohl fur die Stiele 
(Abb. 5) als auch fur die gesamte Globulimasse (Abb. 4) ausgefuhrt wur- 
den. Nattrlich spielt es da, wie HANsTROM in seinen letzten Untersuchungen 
uber die Corpora pedunculata hervorgehoben hat, eine sehr grosse Rolle, was 
man mit einem einheitlichen Globuligebiet meint. Die Tatsache, dass der 
kleinere, nach vorn gerichtete, dorsal yon der ventralen grossen Globuli- 
masse liegende Globuliteil einen selbstandigen Schaft hat, der von dem 
Pedunculus dieser Masse getrennt ist, durfte ihn doch als einen selbstandigen 
Globulus dokumentieren. 

Ubrigens diirfte es nicht unwahrscheinlich sein, dass man bei Limulus 
diesen selbstandigen Stiel mit dem Britckenstiel vergleichen konnte, den 
HOLMGREN (1916) im Gehirn mehrerer Arthropodengruppen gefunden hat, 
und solchenfalls am ehesten mit dem Bruckenstiel der Gonyleptiden unter 
den Spinnentieren und der Apodiden unter den Krustazeen. Die Moglichkeit 
einer Homologisierung des oberen selbstandigen Globulus des Limulusgehirns 
mit der von HoL_mGreEN als Globulus III bezeichneten Bildung scheint nam- 


lich nicht ausgeschlossen. Sowohl bei Gonyleptiden als auch bei Limulus und 
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\podiden ist er mit einem selbstandigen nach hinten gerichteten Stiel ver- 
sehen. Seine Lage im Gehirn ist auch bei den drei Tieren dieselbe. Eine 
Briicke“ ist aber bei Limulus nicht vorhanden. Was die grosse 
Globulimasse des Limulusgehirns betrifft, so wturde ihr medialer 
vorn und hinten ausgezogener Teil HoLMGRENs Globulus I, und ihr 

Teil seinem Globulus II entsprechen konnen. 
an findet auch, dass HanstrOm das Gebiet der Globulimasse bei der 
im Trilobitenstadium nicht ganz richtig placiert hat. Er sagt namlich: 
ra pedunculata oder Globuli nehmen bei der Trilobitenlarve die 


und ventrale Partie des Gehirns ein und haben somit bei 


keine so grosse Ausbreitung als bei dem erwachsenen Limulus.“ Dies 
ganz richtig, denn betrachtet man die Ausbreitung der Globulimasse 
die Ganglienzellenschicht, bt sich (Abb. 4), dass der Hauptteil 


} 


ber dem Gehirn liegt, ihr hinterer Teil sich bis 


derselben verade u 
1 Schlund erstreckt. 

Die Lokalisation der ,,Ventralaugen“ scheint auch nicht ganz korrekt 
von HANSTROM angegeben zu sein. Er sagt betreffs des Trilobitenstadiums : 
In das Vorderhirn treten jedoch nur zwei Nervenpaare ein, namlich lateral 

h vorn die Komplexaugennerven, medial und ein wenig ventral die 
Linsenaugennerven, wahrend die Ventralaugen noch unmittelbar mit der 
yweiten Sehmasse der Komplexaugen und das Frontalorgan mit seiner vor 

pl it den Linsenaugennerven zusammenhangen.* Das Ventral 
der zweiten Sehmasse in dem Lateralaugenlobus 
die HanstrOmM von dem Gehirn Trilobiten 

\bhandlung ,,Das Nervensystem und die Sinnesorgane 
von Limulus polyphemus™) gegeben hat, liegen sie auch am ausseren, vor- 
leren Rand der Gehirnanlage. Es bedarf keiner naheren Untersuchung, um 

konstatieren, dass diese Lage der fraglichen Organe unrichtig angegeben 
ist. Betrachten wir eine 4-mm-Larve von der Ventralseite her mit einer star- 
ken Lupe, so finden wir ja, weil die Gehirnanlage Ofters durch die dunne 


Kutikula hindurchscheint, dz die dunklen Flecke, die teilweise die Organe 


medial en lateralen Sehganglien gelegen sind. Voll 


dies in den Schnittbildern des Gehirns 

V entralaugengebiet iehe Abb. & bei der Rekonstruktion 
Gehirnanlage (siehe 

In dem Querschnittbild, d N « von den Ventralaugen (S. 28) 


1 
} 


‘n hat, stimmt die Lage der Organe besser mit dem wirklichen Lage- 

Itnis tiberein, aber die Behauptung, dass die ,,Retina‘ unmittelbar mit 
ler zweiten Sehmasse des Komplexauges verbunden ist, muss dann hinfallig 
werden. Das Bild der ,,Ventralaugen’”’ wie auch die Beschreibung derselben 
ist indessen hier kaum richtig. ,,.Das Ventralauge besteht in diesem Stadium 


h 


einzigen Reihe von epithelial angeordneten Retinazellen”, sagt er, 
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die nach aussen rhabdomartige Stiftchensaume an der Grenze zwischen den 
Zellen ausscheiden, und in deren basalen Teilen die Kerne liegen. ,,Die 
Chitinschicht an der Aussenseite der Retina ist ein wenig linsenformig ver- 
dickt und die unregelmassig gestalteten Pigmentzellen, die ein grauschwarzes, 
korniges Pigment enthalten, bilden eine Schicht rings um die Retina.‘’ HAn- 
stTrROM hat mit Recht hervorgehoben, dass die Larve im Trilobitenstadium ein 
ziemlich schwer zu schneidendes Objekt ist, und dass es gar nicht leicht ist, 
gute Praparate durch die Ventralaugenregion zu erhalten. Die Praparate, die 
ich erhalten habe, sind jedoch derart, dass ein solches Aussehen der fraglichen 
Organe wohl beobachtet werden konnte, wenn es wirklich vorhanden ware. 
Erstens glaube ich nicht, dass eine solche einfache Reihe von Sinneszellen 
vorhanden ist, die eine Retina bildet. Die fraglichen Zellen konnen nichts 
anderes sein als die Zellen, die lateral von der Pigmentanhaufung rings um 
den kleinen Nerven vom Organ nach dem Zerebrallobus hin liegen. Zweitens 


liegt das Pigment nicht rings um diese vom Epithel stammenden Zellen, 


sondern medial von ihnen, wie ich es fruiher beschrieben habe. Drittens habe 


ich vergebens in allen den Serien von Larven im Trilobitenstadium, die ich 
geschnitten habe, nach der Verdickung in der Kutikula ausserhalb des 
Organs gesucht, die HANstTROM als eine Linse gedeutet hat. Es hat den An- 
schein, als hatte er den fur Limulus so charakteristischen Pigmentplexus 
nicht bemerkt, der mittels eines Stieles mit dem zu den ,,Ventralaugen‘ 
gehorenden Pigment zusammenhangt. Wenigstens wird nichts von diesem 
erwahnt. Das Pigment, das er rings um das vermeintliche Sehorgan bei der 
Larve im Trilobitenstadium abgebildet hat, kann nichts anderes sein als der 
dicht am Ektoderm liegende und zu diesem ventralen Organ gehorende Teil 
des oben von mir beschriebenen Plexus, obwohl die Pigmentzellen wohl nie 
die von HaNnstrOm angegebene Lage einnehmen. 

Nach Hanstrom sollen nun im Laufe der Entwicklung die rhabdom- 
tragenden Sehzellen reduziert werden und nur als Rudimente fortbestehen, 
indem sie von den verlangerten Epithelzellen verdrangt werden sollen. Diese 
Zellen sollen von einer Stelle im Epithel herstammen, die medial und auf 
der vorderen Seite des Ventralauges liegt. Die Epithelzellen gehen allmah- 
lich in sinneszellenahnliche Elemente uber, die die Gestalt bipolarer Sinnes- 
zellen annehmen, die ihre zentrifugalen Enden in das Epithel senden, wah- 
rend die zentripetalen in die jetzt ausgebildeten Ventralaugennerven nach 
dem Gehirn hin eintreten. Das Pigment liegt, den Abbildungen nach zu 
urteilen, wie frtiher in einer dicken Schicht rings um die Bildungen. Die 
Sinneszellen nehmen zu und erhalten grosse plasmatische Korper und eben- 
falls starke plasmatische Auslaufer. Gleichzeitig losen sich die Zellkorper 
vollstandig vom Ektoderm los, und die ganze Bildung trennt sich vom um- 
gebenden Bindegewebe durch eine Neurilemmhulle. Von diesem Stadium an 
wird das Organ als ein Geruchsorgan bezeichnet. HANsTROM sagt, dass er 
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Rudimente der urspringlichen rhabdomtragenden Sehzellen auch bei alteren 
Tieren gesehen hat. 

Ein eingehendes Studium der postembryonalen Entwicklung dieser ven- 
tralen Organe lasst die Auffassung von denselben, wie sie HANSTROM ver- 
tritt, nicht als berechtigt erscheinen. Die grossen, stark plasmatischen Zellen, 


vom Organe nach dem Gehirn verlaufenden Nerv begleiten, sind, 


oben erwahnt, schon im Trilobitenstadium vorhanden. Sie sind ekto- 
dermale Elemente, die von dem Gebiet, welches lateral von dem im Ekto- 
liegenden Pigmentgebiet belegen ist, abgeschnurt werden, und die 
ilemmhulle schliesst die Bildung schon in den frtihesten postembryo- 
Stadien ein. Die Zellen wachsen und sind schon in einem 


27-mm- 


tadium langs dem ganzen Nerven (Abb. 29) vorhanden. Wahrend der 

letzten postembryonalen Perioden sind sie dagegen nur um die proximalen 

Teile des Nerven herum vorhanden. HANSTROM meint nun eben 

N und DEMOLL bei alteren Tieren Rudimente von Rhabdomen 

ursprunglichen Sehzellen im Organ gesehen zu haben. Da diese Frage 

spater im Zusammenhang mit der Untersuchung des ausgewachsenen Gehirns 

behandelt wird, sei hier nur bemerkt, dass die von PATTEN und DEMOLL ver- 

muteten Rhabdomnahte zwischen diesen grossen plasmatischen Zellen liegen. 

Nach HanstrOm sind indessen diese Zellen nicht Reste der ursprunglichen 

‘hzellen“, sondern Elemente, die spater im Laufe der postembryonalen 
inzugekommen sind. 

im Jahre 1890 diese ventralen Organe entdeckte, hat keine 

Beschreibung von ihrem Bau wahrend der frihesten postembryo- 


Entwicklungsperiode gegeben. Seine Abbildungen von demselben in 


ohl ungefahr dem Trilobitenstadium entspricht (Abb. 47 


\bhandlung 1893), zeigen ihre Lage so, wie ich sie in diesem Sta- 
beschreibt ihre Entwicklung folgendermassen: 

separates from the brain and grows forward, leaving 

f ganeglioncells, which constitute the lateral 
the primary olfactory thickenings are separated 
filled with white pigment; at the same time 


pigment leave the thickening, and extending 
ill directions, to form a gradually widening, pigmented 

may be several square inches in extent. In the young 

id plexus is attached to the f 

hickening by a stout stalk.‘ Offenbar stimmt meine 

ung von der Entwicklung dieser Organe besser mit der von 
von HanstrOm gegebenen Darstellung uberein. PATTE? 
\bhandlung 1912 (S. 44, b. 37 B) von einer Larve im 
Schnitt abgebildet, r durch diese Ventralaugen 


Schnitten durch die entsprechende Region von 
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DAS GEHIRN VON LIMULUS POLYPHEMUS , 
Larven in demselben Stadium (Abb. 6) vollstandig tibereinstimmt. Man sieht 
hier auch die Pigmentanhaufung und den lateral von dieser liegenden kleinen 
Nerv, der, von grossen Zellen umgeben, in den medialen Teil des Lateral- 
augenlobus eintritt. Indessen ist PaTrEN der Auffassung, dass diese Zellen, 
die den Nerv begleiten, aus dem Pigmentteil stammen, indem Zellen von 
diesem ausgewandert sein und gleichzeitig ihr Pigment verloren haben sollen 
und Ganglienzellen, wie er sie nennt, geworden sind. ,,They are retinal cells 


that have lost their pigment, and now have all the appearances of ganglion- 


cells, except that they still retain their rods“, sagt er. Eine solche Annahme, 


die an und fiir sich wohl ziemlich abenteuerlich wirkt, wird noch weniger 
uberzeugend dadurch, dass die Neurilemmhiille den kleinen Nerv mit seinen 
ringsherum liegenden Zellen schon in den allerfrithesten Stadien umhilllt, 
so dass diese Zellen sicherlich von Anfang an innerhalb der Hiille des Ge 
hirns ausgebildet sind, wahrend der pigmentierte Teil den ganzen Entwick- 
lungsverlauf hindurch ganz ausserhalb derselben liegt. Weiter hat der Pig 
mentteil genau dieselbe Form und dieselbe Lage im Trilobitenstadium wie 
beim erwachsenen Tier. Der einzige Unterschied liegt, wie schon oben 
erwahnt wurde, darin, dass die Pigmentstiele, die im frithesten Stadium 
etwas nach vorn gerichtet waren, wahrend der weiteren Entwicklung auf- 
gerichtet werden und so eine vertikalere Stellung erhalten. 

Ausser diesen beiden sog. lateralen Riechnerven der ,,Ventralaugen“ 
hat PArTrEN auch einen medianen beschrieben. Er sagt 1912: ,,When the 
united olfactory placods move forwards away from the brain, a new out 
growth from the hemispheres and olfactory lobes appears, which follows 
the placodes forward or is drawn out by them, to form the median olfactory 
nerve. Es ist oben bereits erwahnt worden, dass die Globulimasse, die gleich 
von Anfang an mit ihrem vordersten Teil mit der Mundung des Augen 
sackes zusammenhangt, mitgezogen wird, wenn die Sackmtindung nach vorn 
ruckt und in einen dtinnen Faden ausgezogen wird, der ausserlich einem 
Nerven sehr ahnlich ist, weil die Neurilemmhiille auch nach vorn ausgezogen 
wird und eine kleine Globulipartie einhullt. Diese Bildung verliert indessen, 
wenn die Sackmundung sich schliesst, ihre Verbindung mit dem Ektoderm. 
Sie tritt also nicht in das Geruchsorgan der alteren Stadien ein, wie PATTEN 
behauptet. 

Aber nichtsdestoweniger ist die Angabe PATTENs betreffs eines medianen 
Riechnerven bei Limulus richtig, wenigstens was die alteren Postembryo 
nalstadien und das ausgewachsene Gehirn anbelangt. Dies beruht, wie wir 
spater bei der Beschreibung des Geruchsorganes im ausgewachsenen Sta- 
dium naher sehen werden, darauf, dass sich Nervenelemente zwischen dem 
median hervorragenden Teil der Globulimasse und dem im Laufe der Ent- 
wicklung immer weiter vorrtickenden Geruchsorgan entwickeln. Diese Ner- 


venelemente sind es, die den medianen Riechnerv bilden. PATTEN be 
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hauptet, dass der Nerv zwei Paar Wurzeln habe. Das eine Paar soll mit 
der Globulimasse in Verbindung stehen und das andere mit den Zentral- 
irperhornern, In 4lteren Stadien soll jedoch die Verbindung mit dem Zen- 
rper reduziert werden. Obwohl die Zentralkorperhorner in alteren 
ventral abbiegen, so dass ein leichtes Zustandekommen einer sol- 
rbindung denkbar ware, habe ich doch keine vom medianen Riech- 
aus in den Zentralkérper eintretenden Fasern entdecken konnen, 

ich annehmen muss, dass er in die Globulimasse eintritt. 
war der Ansicht, dass der mediane Teil des Geruchsorgans, der 
medianen Riechnerven innerviert werden solite, ein Seiten- 
ianen Frontalorgan der Phyllopoden sei. In Ubereinstimmung 
damit hat HANstrOm auch ein Frontalorgan bei der Limuluslarve gefunden. 


Er | hreibt 


dieses (192 foleendermassen: ,,Das mediale Gebilde, das bet 
als ein schwarzer Pigmenthaufen hervor- 
seichten Einsenkung der Cuticula (Ff, Fig. 12), ein 


ittserien wahrgenommen werden kann. An der 
innen hervorragender zapfenformiger Vorsprung, 


und gegen diesen Vorsprung scheinen die Zellen 


kehren, 
len Linsenaugennerven erstrecken.’ Was HANSTROM 
ineswegs ein Frontalorgan, sondern ganz einfach 
Teil des medianen gensackes. Die Beschret- 
mehr als das Frontalorgan im Laufe 
wird und_ schliesslich vollstandig 
20-mm-Stadium sagt er: ,,Zu dieser Zeit 
zapfenformige Verlangerung des ventralen 
die jedoch nicht von gewohnlichen pithelzellen ge 


hen Zellen besteht, die embryo- 


aus kieinen chromatinreic 
oder Sinneszellen gleichen. Nach oben hangt das Organ 
enaugennerven an derjenigen Stelle zusammen, wo diese 
Hier ist offenbar die obenerwahnte mediane 

Teil dieses Frontalorgans gerechnet. Wir werden 


des Geruchsorganes sehen, dass 


in medianes Frontalorgan besitzt. Dass die Mtindung des 


‘kes oder die in der Medianebene hervorragende Globulli 


ieren, kann jedoch mit Sicherheit 


Sehmassen und Bahnen im Neuropilem werde ‘im erwachsenen 
al behandelt, weshalb wir hier auf die Ansichten verschiedener 
; Struktur des Neuropilems nicht eingehen wollen. Nur 


Sehmasse der Linsenaugen und der inneren 
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Sehmasse des Lateralaugenlobus soll etwas naher in Betracht gezogen wer- 
den, weil sie schon in den frithesten Stadien der postembryonalen Entwick- 
lung deutlich beobachtet werden kann. Es ist dies, wie wir spater sehen 
werden, eine sehr bedeutungsvolle Verbindung, und es kann deshalb von 
Interesse sein klarzulegen, ob sie fruher bemerkt, und solchenfalls ob sie 
auch in postembryonalen Stadien entdeckt worden ist. Es hat den Anschein, 
als hatte PackarD sie schon 1893 bemerkt, denn bei der Beschreibung von 
Schnitten durch ein erwachsenes Gehirn sagt er: ,In the section repre- 
sentated by fig. 2 the roots of the median-eye nerves are seen on their outer 
aspect to be fused with the proximal end of the lateral eye-lobes.‘‘ In der 
Abhandlung PatrEens von 1893 sind auch Andeutungen tiber diese Verbin- 
dung zu finden. Bei der Beschreibung der zwei Nuclei, in welchen die 
Medianaugennerven endigen, sagt er namlich: ,,From each nucleus a delicate 
strand passes laterally to the peduncle of the lateral optic ganglia.‘‘ In Abb. 
49 der erwahnten Abhandlung verlauft der fragliche Strang auch in lateraler 
Richtung, und da diese Abbildung ein Stadium von etwa 75 mm reprasen- 
tiert, dirfte man annehmen konnen, dass der Verfasser die Bildung schon 
postembryonal gesehen hat. Jedenfalls hat er sie 1912 deutlich gesehen 
und fiir das erwachsene Stadium sowohl beschrieben als auch abgebildet. 
Fir das erwachsene Gehirn beschreibt HANstTrROM, wie wir weiter unten 
sehen werden, eine Verbindung sowohl zwischen dem Linsenaugenganglion 
und dem oberen lateralen Teil des Zentralkorpers als auch zwischen diesem 
Teil und der zweiten Sehmasse des Lateralaugenganglions. Es ist sicher, 
dass er diesen, im ausgewachsenen Stadium besonders distinkten Sehtraktus 
bemerkt hat, aber er hat, wie weiter unten gezeigt werden wird, die fragliche 
Verbindung vielleicht nicht ganz richtig aufgefasst. 

Bevor wir die Untersuchung der postembryonalen Entwicklung des 
Gehirns abschliessen, dirften vielleicht gewisse beobachtete pathologische 
Chitinbildungen bei Limulus hier zu erwahnen sein, weil es nicht unwahr- 
scheinlich ist, dass die Entstehung derselben mit dem Schliessen des medianen 
Augensackes und dem Verwachsen und der Reduktion der Mindung des- 
selben zusammenhangen kann, welche Vorgange wahrend des Wachstums 
der Larve erfolgen. HANsTROM hat 1925 bei einem erwachsenen Limulus eine 
eigenttimliche chitindse Bildung in dem Bindegewebe vor dem Gehirn be- 
schrieben. Es war ein eiformiger Korper von beinahe derselben Grosse wie 
dieses. Zuausserst war er von einer dunnen epithelialen Schicht umgeben, 
die einer einwarts gerichteten Chitinschicht, von gleicher Beschaffenheit wie 
die Chitinschicht der Haut, anhaftete. Auf diese Weise war die genannte 


Chitinschicht sowohl mit Haaren als auch mit sog. Porenkanalen versehen. 


Die Bildung lag in der Medianebene unter dem Linsenaugennerven. HAN- 


STROM ist zu dem Schluss gekommen, dass es sich hier um eine sog. Der- 


moidzyste handelt, d. h. eine Bildung, die durch Einstulpung und Abschnu- 
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einer gewissen Hautpartie entstanden ist. Er macht darauf aufmerk- 
sam, dass die Bildung, da sie dicht am Gehirn liegt, sicherlich in Zusammen- 
hang mit diesem entstanden ist, aber eine nahere Erklarung fur ihre Ent- 

ing wird nicht gegeben. Eine soleche mochte doch vielleicht modglich sein. 
seit langem bekannt, dass derartige Dermoidzysten mit Vorliebe in 
Gebieten mit embryonalen Offnungen oder da 
lu 


wo wahrend der Entwick- 
ng ektodermale Einstiilpungen normal vorkommen, auftreten. Der mediane 


\ugensack ist eben eine solche Bildung. Er wird im fruhen embryonalen 
Stadium als eine ektodert 


rmale Einstiilpung in der Medianebene am Vorder- 
rand der Gehirnanlage gebildet, und nachdem der innerste Teil geschlossen 
eibt seine Mtindung mit stark chitinisierter innerer Wand bestehen und 


postembryonal. Es ditirfte nicht unwahrscheinlich sein, 
dem Verwachsen der Sackmiindung unter gewissen Umstanden 
abgeschnirt werden k6nnen, die von umliegendem 


ler Hautpartie, innerhalb 


worden sind, vollstandig frei werden. 


Bindegewebe 
mhullt und also von 


der sie ursprunglich ge 

Dies erscheint um so glaub- 
als ich in einem Fall, jedoch nicht im erwachsenen Stadium, son 
stembryonal, eine kleine ausgehdhlte, chitindse, kugelformige Bil- 
dung gesehen habe, unter der Stelle, wo der Sack im Verwachsen begriffen 


war. Diese Bildung befand sich ebenso im Bindegewebe dicht unter der Haut 
und bestand aus einer Chitinschicht zuinnerst und einer dieser aussen an- 
haftenden Epithelschicht. Borsten oder andere zu der Haut gehorende Ele 
och nicht darin entdeckt Chitinschicht 
war doppeltgeschichtet wie auch in der Haut. Die Lage der Bildung macht 
es wahrscheinlich, dass diese von der Sackmtindung wahrend der Reduktion 
abgeschnurt worden 1 


mente konnten jed werden, aber die 


ist, und es scheint nicht unglaublich, dass derartige 
kleine Chitinkorper in gewissen Fallen selbstandig anwachsen konnen, um 
dann vielleicht im erwachsenen Stadium das Aussehen der von 
beschriebenen Bildun; 


HANSTROM 
g erhalten zu konnen. 


IV. DAS VOLLAUSGEBILDETE GEHIRN. 


Aussere Form. 
Die Unterseite des Gehirns ist zufolge des starken Wachstums der 
Globulimasse ganz halbkugelformig. Die Oberseite ist dagegen konkav, bei- 


nahe rinnenformig, mit der tiefsten Partie langs der Medianlinie. Die hintere 
Partie des Gehirns, der Chelizeralganglienteil 


umfasst den vorderen Teil 
des Schlundes und geht allmahlich, ohne markierte Einschnurung, in den 
Schlundring uber. 
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b) Die Ganglienzellenschicht. 


Die Abb. 30 und 31 reprasentieren Rekonstruktionen des vollausgebil- 
deten Limulusgehirns von beziehungsweise Dorsal- und Ventralseite. Die 
Globulimasse ist nicht rekonstruiert worden. Ihre Pedunculi (Pd, Abb. 31) 
sind als dicht am Zerebrallobusneuropilem abgeschnitten dargestellt. An der 
Filarmasse des Gehirns ist die Ganglienzellenschicht eingezeichnet (mit 
punktierter Linie). Ihre Zellen sind nicht tberall gleich gross. Gewisse Zel- 
lengruppen bestehen aus grossen, plasmatischen Zellen, andere aus mittel- 
grossen, andere wieder aus ganz kleinen. Die wahrend der ganzen Post- 


embryonalentwicklung erfolgende Aufteilung dieser Zellenschicht hat jetzt 


ihren Hohepunkt erreicht. In einem 35-mm-Stadium war die urspriinglich 


einheitliche Ganglienzellenschicht in zwei Partien geteilt, ein Gebiet vor den 
Pedunculi und eins hinter denselben (Abb. 23 und 24). Dieses hintere Gebiet, 
das freilich im 35-mm-Stadium vom vorderen ganz tief abgeschniirt ist (siehe 
Abb. 23), hangt jedoch hier vollstandig zusammen und ist ganz einheitlich. Im 
erwachsenen Stadium ist diese hintere Partie der Ganglienzellenschicht in 
nicht weniger als vier bis funf verschiedene Zellengebiete geteilt. (Das be 
schriebene Verhaltnis betrifft die eine Halfte der Zellendecke, siehe Abb. 30 
und 31.) Dagegen sind die vorderen Teile der Medialseiten der Zerebral 
loben von einer mehr zusammenhangenden Zellenschicht bekleidet. Im all- 
gemeinen senden die Zellen ihre Neuriten gruppenweise in das Neuropilem 
hinein, was insbesondere ftir das hinter den Pedunculi liegende Zellengebiet 
gilt. Es ist dann ganz leicht, auf den Rekonstruktionen die Stellen einzu- 


zeichnen, wo diese Neuritenbundel in das Neuropilem eintreten. Dabei stellt 


Abb. 30. Vollausgebildetes Gehirn. Das Neuropilem, von der Dorsalseite gesehen. 
Graph. Rekonstr. Vergr. 12% X. 
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Das Neuropilem, von der Ventralseite gesehen. 


Rekonstr. Vergr. 12 


sich heraus, dass die beiden grossen, medialen Zellengebiete hinter den 
B, 


Abb. 32). Auf den Lateralseiten hinter den Pedunculi liegt eine 


Pedunculi jedes durch vier Zellengruppen reprasentiert werden (4, 
andere Gruppe (C), und ebenfalls lateral, obwohl zum Teil auf den Dorsal- 
seiten, liegen zwei andere (FE, F, Abb. 33). Eine kleine Gruppe (D) ragt 
auf der Lateralseite gerade von vorn in das Neuropilem hinein. Die Grup- 
pen A und B bestehen aus sehr grossen, plasmatischen Zellen, den grossten 
Ganglienzellen, die das Limulusgehirn aufweist. Die wtbrigen Buindel 
stehen auch aus grossen Zellen, wenn auch diese nicht von ganz so kraf- 


tigen Dimensionen wie die Zellen in den ebenerwahnten Gruppen sind. In 
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\bb. 32. Vollausgebildetes Gehi 1 Ganglienzellengruppen, von der 
Ventralseite gesehen. Graph. Rekonstr. Vergr. 12% X. 
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Abb. 33. Vollausgebildetes Gehirn. Nervenbahnen und Ganglienzellengruppen, 
Dorsalseite gesehen Graph. Rekonstr. Vergr. 12% > 


der vor den Pedunculi liegenden Zellenschicht, die die Innenseiten des Fron 
tallobus bekleidet, sind medial und etwas dorsal zwei Gruppen mit relatiy 


grossen Zellen (H und /, Abb. 33) vorhanden. Der vorderste Teil dieser 


Zellenschicht, der um die Spitze des Lobus herum verlauft, hat dagegen eine 


gleichmassige Bedeckung aus kleineren Zellen, die keine Gruppierung in 


Zellenbtindel zeigen. 


c) Die Glhobulimasse 


Bei keinem anderen Arthropoden hat die Globulimasse eine so enorm 
starke Entwicklung erreicht wie bei Limulus. Beim erwachsenen Tier 
nimmt sie nach Berechnungen von HANstTROM nahezu 80% des Volumens 
des ganzen Gehirns ein. Sie breitet sich nicht nur auf der Ventralseite des 
Gehirns aus, sondern bedeckt auch die Lateralseiten desselben und greift 
sogar auf die Dorsalseite tiber. Die Stielverzweigung ist jetzt so ungeheuer 
reichlich, dass keine Moglichkeit vorhanden ist, durch Rekonstruktion den 
3au des Stielsystems zu veranschaulichen. Trotz der starken peripheren 
Verzweigung der Stiele kann man sich jedoch durch Rekonstruktion der 
vom Pedunculus ausgehenden Hauptstamme davon wtberzeugen, dass das 
Stielsystem beim erwachsenen Gehirn in seinen Hauptztigen denselben 
Bau hat wie in einem 35-mm-Stadium (Abb! 25). Die grosse, ventral 
Globulimasse lasst sich auch hier in eine mediale und eine laterale Parti 
aufteilen, indem von dem ganzen lateralen Teil der Masse alle Stielverzwei- 
gungen in einen gemeinsamen grossen Stiel, der von der Lateralseite her in 
den Pedunculus eintritt, zusammenlaufen. Die mediale Partie erhalt dann 
ihre hauptsachliche Ausdehnung in der Richtung von vorn nach _hinten. 


Dorsal von dieser grossen Masse liegt der schon in den frithesten Post- 
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embryonalstadien vorhandene obere oder innere Globulus, obwohl er jetzt 
im Verhaltnis zu der grossen ventralen Masse noch weniger hervortritt 
OGl, Abb. 34). Er ist nach vorn gerichtet, und sein einziger unverzweigter 
Stiel verlauft zusammen mit der basalen Partie des Pedunculus in den Zere- 
lobus hinunter. Dass er hier nicht wie in friheren Stadien selbstandig, 
also vom Pedunculus getrennt, in den Zerebrallobus eintritt, durfte durch 
Zusammenhang mit dem enormen Wachstum der Globulimasse ste- 


1 


nde starke Erweiterung dieses Pedunculus zu erklaren sein, wodurch er 


] h; 


auch nach dem Gebiet des Stieles der kleinen ol 


beren Globulimasse hat 


ausbreiten miussen und dann die- 


As7/rl 
Ts N 


sen in sich einverleibt hat (Abb. 


CkSt Die beiden Globulihalften 


LT liegen in der Medianebene so 


dicht aneinander, dass man eine 
Grenze zwischen ihnen nicht zie- 
hen kann. Eine Verbindung zwi- 
schen Stielverzweigungen 
der beiden Halften ist jedoch 

nicht vorhanden (Abb. 34) 
Der feinere Bau der Globuli- 
masse bei Limulus ist von HoLM- 
GREN 1916 so treffend beschrie- 
ben worden, dass nichts weiter 

hinzuzufugen ist. 

an Golgipraparaten den Bau der Masse unter- 
hat, bestatigt die HoLMGRENsche Auffassung von der Konstruktion 
Stielsystems vollstandig. Folgendes Zitat aus der Darstellung HoLm- 
deshalb die strukturellen Verhaltnisse des Globulisystems am 
Kr sagt: ,,Die distalen Abschnitte der Globulistiele sind 
igt. Sie sind von den Globulizellmassen umkleidet, aber 
allseitig, sondern meistens nur teilweise. An Langs- 


schnitten durch solche Zweige ist eine Seite meistens ohne Globulizellen. 


Von den Ganglienzellen gehen die Fasern biindelweise hinein, passieren eine 


der Ganglienzellenschicht anliegende Masse von glomeruliartig strukturierter 
Fasersubstanz, ehe sie sich zu den Sammelbundeln der Stielaste vereinen. 
Beim Durchtritt durch die Glomerulischicht werden Faserzweige von den 
Bundeln detachiert, welche in diese Schicht hineindringen, um wahrschein- 
lich hier mit anderen Fasern assoziiert zu werden. Wahrscheinlich kommen 
Fasern auch direkt von Globulizellen in diese Glomerulenpartie hinein, ohne 
dass auch Stielfasern abgegeben werden. Die Stielfasern sind sehr dicht an- 
gehauft, wie solche zu sein pflegen. Die Stiele enthalten aber auch locker 


verbundene Fasern mit schwachem Farbungsvermogen, welche dem Vorder- 


+ 
_ 
Sage 
1A 
1922 
aes 
GREN 
beste 
Ting 
iil a 
54 


DAS GEHIRN VON LIMULUS POLYPHEMUS 


hirn entstammen. Solche Fasern oder Faserbiindel dringen bis gegen die 
Spitze der Globulifortsatze hervor, gehen wahrscheinlich teils in die Glo- 
merulimassen, teils in die Stiele hinein. Es sind wahrscheinlich solche 
Fasern, welche mit den Globulizellenfortsatzen in den Globulimassen asso- 
zilert werden.’ Wir werden spater sehen, dass diese grobfaserigen Verbin- 
dungen zwischen der Globulimasse und dem wtbrigen Gehirnneuropilem uns 
nicht nur helfen, die Globulimasse an und fiir sich richtig zu verstehen, 
sondern auch wichtige Anhaltspunkte fiir eine Beurteilung gewisser struk- 
tureller Verhaltnisse in der hinter den Pedunculi liegenden Gehirnregion 


gewahren. 


d) Der Zentralkorper. 


Wie Ho_mGREN bemerkt hat, ist der Zentralkorper in gewissem Grade 
asymmetrisch, indem das eine Ende desselben etwas mehr nach innen ge 
bogen ist als das andere (Abb. 30). Er ist mit einer Ganglienzellenschicht 
bekleidet, deren Zellen vollig den Globulizellen gleichen. Die Zellenschicht 
scheint ziemlich gleichformig uber der Flache des ganzen Zentralkorpers 
aufgebaut zu sein. Sie besteht aus kleinen, stark farbbaren, gleichgrossen 
Zellen. Patten beschreibt 1912 sehr grosse Ganglienzellen, die sich im 
medialen Teil des Zentralk6rpers (olfactory lobe) entwickeln, wo sie grup- 
penweise in denselben eintreten sollen, und ferner eine Gruppe von grossen 
Zellen, die mehr seitlich gelegen sind und ihre Neuriten in lateraler Rich- 
tung unter den lateralen Teil desselben senden. Diese Zellen haben sicher- 
lich nichts mit dem Zentralkoérper direkt zu tun. Sie gehoren namlich zur 
Zerebrallobenbedeckung. Es sind offenbar die auf den Innenseiten der Zere- 
bralloben liegenden Zellengruppen (17 und /, Abb. 33), die PATTEN hier 
gesehen hat. Das Neuropilem des Zentralkorpers besteht aus zwei Schichten, 
von welchen die aussere eine dichtere Struktur hat als die innere. Der Zen- 
tralkérper liegt wie bei den Arachnoiden oberflachlich auf dem Zerebral- 
lobusneuropilem, und auch in den jiingsten Postembryonalstadien hat er die- 
selbe Form wie bei dieser Gruppe. Es lasst sich gut denken, dass die stark 
gebogene Form, die er in alteren Stadien bei Limulus hat, mit der Drehung 


nach innen und der Richtung nach vorn der Lateralaugenloben und Frontal- 


loben, die sich wahrend der Entwicklung geltend machen, zusammenhanegt. 


Der Zentralkorper soll nach ParreN im Laufe der Entwicklung, wenigstens 
in den medianen Teilen, weiter nach hinten rucken. Er sagt namlich (1912, 
S. 164): ,,In the adult the posterior margin of the bow extends backward, 
well below the middle of the cheliceral segment, further back than its 
position in the half grown speciments shown in Figs. 47, B, 48, 51. Eine 
solche Verschiebung habe ich nicht konstatieren konnen. Die Bildung liegt 


im Trilobitenstadium am Vorderrand des Gehirnneuropilems, und diesen 
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Platz behalt sie die ganze Entwicklung hindurch und auch im erwachsenen 
Gehirn. Der Zentralkorper besitzt eine Menge Verbindungen mit den ver- 
schiedenen Gehirnteilen, woraus seine assoziative Bedeutung deutlich her- 


vor Diese Verbindungen werden spater naher beschrieben werden. 


Sehbahnen. 

Der Linsenaugennery tritt medial in den vorderen dorsalen Rand des 
Gehirns ein. Er folgt dann der Neurilemmhulle der Dorsalseite und teilt 
sich allmahlich in eine Anzahl (oft vier) Zweige (Lin, Abb.30 und 31). Zwei 
jeder Seite in die Sehmassen der Linsenaugenganglien 

auf der Innenseite der vorderen Teile des Zentral- 

korpers liegen, sind mit einer dichten Bedeckung von kleinen chromatischen 
Ganglienzellen versehen. Von jeder Masse lauft ein starker Sehtraktus (Str) 
oberflachlich uber das Frontallobusneuropilem in lateraler Richtung auf die 
Sehmasse des Lateralaugenlobus zu, um unter der hinteren Spitze 
Masse zu verschwinden und sich in den hinteren Teilen derselben aus- 

en. Das Faserbundel, das so die Linsen- und Lateralaugenganglien 
miteinander verbindet, verlauft ventral von dem Zentralkorper, und 


Kreuzungsstelle, die unter seinen lateralen Teilen liegt, verlaufen 


34 wiedergegeben, die einen unter dem 

irns darstellt (auf der Seite 

Lange getroffen worden 

‘rsten lateralen Teile des Gehirns mundet der Komplex- 
eerade von vorn ein. Zwei Sehmassen sind vorhanden. Die 
gesehen, eine elliptische Form mit einem etwas ver- 
hinteren Teil. Die aussere liegt wie eine Schale 
‘ren Teilen der inneren Sehmasse (siehe Abb. 
Komplexaugennerv breitet sich uber die ganze Lateral- 
Masse aus. Ein starkes Chiasma verbindet die beiden 
Die Chiasmafasern kreuzen sich entlang einer Linie 
zweiten Sehmasse (C/ii, Abb. 33). Die Ganglien 
der feinere Bau der beiden Sehmassen des Lateral- 
ind von HANSTROM 1926 im Detail studiert worden. Soweit 
kypraparaten bestimmt werden konnte, haben die Seh- 


logischen Bau, den HANstTROmM beschrieben hat. Besonders 


uheben sein, dass hier, wie auch HANsTROM gefunden hat, 


auf den hinteren dorsalen und lateralen Teilen der 


vorhanden ist, also gerade da, wo sich die Fasern von 
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diesem friher beschriebenen Sehtraktus her tiber die Fasersubstanz der 
Masse ausbreiten und sich mit dieser mischen. Im iibrigen sei auf die HAn- 


strOMSche Darstellung (1926, S. 17—23) verwiesen. 


f) Die lateralen Riechnerven. 


Diese Nerven (LRN, Abb. 30 und 31) gehen ebenfalls gerade von vorn 
ins Gehirn hinein und sind von grossen, kraftigen Blutgefassen (Bg) be- 
gleitet. Zwischen den Stielen der Globulimasse eingeklemmt, verlauft der 
Nerv ventral von der inneren Sehmasse des Komplexaugenlobus. Es ist 
fruher angenommen worden, dass er in diese Masse eintritt. Nach genauen 
Studien des proximalen Teils des Nerven glaube ich indessen, dass dies nicht 
der Fall ist. Uber die Dorsalseite der fraglichen Masse ragt namlich der 
Frontallobus in einer kleinen Spitze hervor, und in diese tritt der Nerv ein 
(siehe Abb. 31). Der Frontallobus ist in seinem vorderen Teil und _ hier 
besonders an der Spitze von einer sehr dichten Schicht relativ kleiner Gang- 
lienzellen bedeckt. Die Einmiindungsstelle des Nerven erhalt deshalb ausser- 
lich das Aussehen einer kleinen, mit Ganglienzellen bedeckten Masse. Das 
Neuropilem hat indessen hier nicht dieselbe dichte Struktur wie in den 
beiden nebenliegenden Sehmassen. Von der Stelle, wo der Nerv eintritt, 
sieht man ein kraftiges Faserbtindel (RN, Abb. 33) durch das Frontallobus- 
neuropilem nach den lateralen Teilen des Zentralkorpers hinziehen. Der 
laterale Riechnerv hat deshalb sicherlich nichts mit der Sehbahn zu schaffen, 
sondern liegt ausserhalb derselben. Die Wurzeln durften im Zentralkorper 
liegen. 

Die Nerven gehen von der kleinen Chitinwarze der Haut vor dem 
Gehirn (siehe Abb. 35) aus (die Bildung wurde von PATTEN als die laterale 


Geruchsplakode bezeichnet). Sie sind ganz von der Neurilemmhulle um- 


geben. Sowohl die distalen als auch die proximalen Teile des Nerven ent- 


halten diese grossen, bipolaren, stark plasmatischen Zellen, die um den Nery 
herum wahrend seiner postembryonalen Entwicklung vorhanden sind. Der 
Nerv besteht ganz einfach aus diesen grossen Zellen mit dazugehorenden 


Neuriten. Da die Zellen eine wichtige Rolle fulir die Beurteilung der Funk- 


Abb. 35. Vollausgebildetes Gehirn. Langsschnitt durch das Gehirn und 
Riechnerven mit der darunterliegenden Chitinschicht. Vergr. 6) 


57 
o 
A 
‘ 
LRN 
ChH 
57 


GOSTA JOHANSSON 


des Nerven spielen, habe ich sie naher untersucht. Dass sie in Gruppen 


und irgendwelche rudimentare Ommatidien bilden, wie PATTEN und 

es behaupten, glaube ich nicht. Es ist klar, dass sie nicht immer 

sondern oft auch in Haufen nebeneinander legen, aber man 

indet keine bestimmte Ordnung oder Gruppierung dieser dicht aneinander 
liegenden Zellen. Dass die Zellen, wo sie einander beruhren, oft eine dunk- 
der Wand zeigen, habe ich auch beobachtet, aber Rhabdomen 

waren weder auf silberimpragnierten noch auf anderen Pra- 

einmal bei den starksten Vergrosserungen, wahrzunehmen. Man 

dass sie yon einem Netz intrazellularer Kanale durchzogen 

iese Kanale sind an allen Praparaten sehr deutlich, indem das Plasma 

n Kandern starker gefarbt wird als das ubrige Zellplasma. Die 

der Kanale sind deshalb als dunklere, dicht nebeneinander verlau- 

Bander sichtbar. Oft verlauft ein Teil des Kanales dicht unter 
Zellmembran. In Patrrens Abbildungen der fraglichen Zellenelemente 
\bb. 20, 1893) findet man auch, dass dunklere, kanalahnliche Bildungen 
nur in den Wanden zwischen den Zellen, sondern auch in Form un- 
regelmassiger Schlingen in denselben liegen. Es muss sich also hier um intra- 
zellulare Bildungen handeln. Der dunklere Rand zwischen dicht nebenein- 
ander liegenden Zellen beruht wahrscheinlich auf dem Vorkommen der eben 
beschriebenen, vielleicht im Dienst der Ernahrung stehenden Kanale. Sicher- 


lich hande 


14 


es sich hier nicht um Rhabdomnahte, nicht einmal um Rudi- 
von solchen. Die Neurilemmhiille, die den Nerv umgibt, endet ziem- 


plotzlich unter der kleinen, stark chitinisierten Warze an der Unter 
des Ventralschildes. Vom distalen Teil der Hulle werden indessen 
ben, in welchen die peripheren Auslaufer der Zellen nach dem 


ahoece 
abgege 


Geruchsorgan hinziehen. 


mediane Riechnervy. 


Nerv ist PATTEN 1893 als eine direkte Fortsetzung der 
nasse nach vorn beschrieben worden. Diese erstreckt sich namlich 
in distaler Richtung, wenn die sog. Geruchsplakode sich vorwarts verschiebt. 

Nervus olfactorius medialis gebildet. Mehrere Forscher 

einen solchen Nerv beschrieben; so PACKARD 1893 (,,medio- 

frontal tegumental nerv’’) und Ho_LMGREN 1916. Indessen hat HANSTROM 
1926 einen medianen Riechnery bei Limulus in Abrede gestellt. ,,.Wie ich 
schon friher (26a) nachgewiesen habe“, sagt er, ,,existiert ein solcher Nerv 
bei den alteren Tieren gar nicht; auch das Frontalorgan selbst scheint bet 
den erwachsenen Tieren zum grossten Teil zugrunde zu gehen und nimmt 


jedenfalls am Aufbau des Ventralauges oder der Lobi olfactorii nicht teil.“ 
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Bei der Sektion des erwachsenen Limulusgehirns sieht man in der 
Medianebene den Linsenaugennerv am vorderen Rand desselben etwas auf 
der Dorsalseite eintreten. Median, ebenfalls am vorderen Rande, aber mehr 
ventral, lauft eine ausserlich vollstandig nervenahnliche Bildung ins Gehirn 
hinein. Es ist diese Bildung, die Parren (1893) als den medianen Riech 
nerven bezeichnet hat. 

Die Bildung reicht indessen nicht bis an die sog. Geruchsplakode heran, 
sondern endet ungefahr halbwegs zwischen dem Gehirn und derselben. Sie 
ist da in mehrere Zweige geteilt (siehe Abb. 36). Dass sie sich nicht bis an 
das Ceruchsorgan erstreckt, ist durch ihre embryonale Entwicklung klar. 
Wir haben gesehen, dass sie urspriinglich mit dem medianen Augensack zu- 


sammenhangt. Als die Mundung desselben verwuchs, loste sich indessen die 


\bb. 36. Vollausgebildetes Gehirn. Langsschnitt durch das Gehirn und den medianen 
Riechnerv mit der darunterliegenden Chitinschicht. Vergr. 6° 

in der Medianebene spitz ausgezogene Globulimasse von derselben ab und 

folgte nicht mehr nach vorn mit. Die Ektodermpartie, in welcher die Mun- 

dung des Sackes gelegen war, bildet den medianen Teil der kleinen Chitin- 

warze vor dem Gehirn (PatTtTeNs Geruchsplakode). 

Untersucht man den histologischen Bau dieser fadenahnlichen Bildung, 
so findet man, dass sie zum grossten Teil von Globulizellen ausgefullt ist. 
Sie ist ganz einfach eine direkte Fortsetzung der zerebralen Globulimasse 
nach vorn. Es gibt hier nicht nur Globulizellen, sondern auch grossere 
Neuropilemansammlungen, was sicherlich der Grund ist, weshalb PATTEN 
von einem Ganglion hier im Nerven spricht. Dieser wird, wie alle anderen 
Gehirnnerven, von einer Neurilemmhille umgeben. Zwischen den Globult 


zellen eingestreut findet man indessen in der vorderen Halfte desselben 


grosse bipolare Nervenzellen (Abb. 37). Diese kommen indessen recht spar- 


lich und nicht in derselben Menge wie die bipolaren Zellen in den lateralen 
Riechnerven vor. Die peripheren Auslaufer der Zellen gehen durch die 
distalen Verzweigungen der Neurilemmhulle und setzen sich dann durch 
das Bindegewebe vorwarts nach dem medianen Teil der kleinen Chitinwarze 
hin fort. Der zentripetale Auslaufer geht ins Neuropilem der Globulimasse 
hinein. Es ist klar, dass es sich hier um Sinneszellen von ahnlicher Beschaf- 


fenheit handelt wie jene, welche in den lateralen Riechnerven vorkommen. 
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Konnen die Auslaufer der dort befindlichen Sinneszellen mit der umgeben- 
den Neurilemmhulle als Nery bezeichnet werden, so miissen wir dies offen- 
bar auch hier tun. Ein medianer Riechnerv ist also bei Limulus vorhanden. 
Es muss jedoch hervorgehoben werden, dass die Partie der Globulimasse, 
die sich innerhalb der Hille des Nerven befindet, nicht als zum eigentlichen 
Nerven gehorend bezeichnet werden kann. Diese Auffassung steht in ent- 
schiedenem Widerspruch zu der Ansicht Patrens betreffs dieses Nerven. 
Dieser Forscher hat namlich keine Sinneszellen in demselben gesehen, son- 


dern beschreibt ihn nur als aus Zellen und Neuropilem bestehend, die den- 


Bow 


ler Globulimasse ahnlich seien. Er sagt 1912: ,, The median olfactory 
presents a later or secondary outgrowth of the hemispheres and of 
ry lobes. Its ganglion consists of lobular masses of granule cells 


lem, and never contains large cel F a sensory nature.“ 


ehmassen, Sehtraktus und Zentralkorper hat das ubrige 


S 
mit den vorn hervorragenden Frontalloben, den hinten 
‘ren Seitenteile des Schlundes liegenden Chelizeralgang 

zentral gelegenen starken Zerebralkommissur vor der vor 

des Schlundes (Abb. 30) eine annahernd H-ahnliche Form. 
Ganglienzellengruppen uber den hinteren Teil des 
gvleichmassigere Bedeckung der medialen und der vor- 
Frontalloben sind schon besprochen worden. Die Filar 
regelmassige Struktur mit ihren kreuz und quer 


verschiedener Faserdicke. In einem Gebiet findet 


Beschaffenheit des Neuropilems, als wie sie das 
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ubrige Gehirn kennzeichnet. Es ist die zwischen den Pedunculi und dem Cheli- 


zeralganglion gelegene Gehirnpartie. Aus den Rekonstruktionsabbildungen 


geht hervor, dass hier lateral und ventral auf jeder Seite ein Gebiet vor- 
kommt, das sogar etwas vom ubrigen Gehirn abgesetzt ist, so dass ein Teil 
desselben oberflachlich auf der Ventralseite der Filarmasse hervortritt (Abb. 
31). Dieser Teil ist durch grosse, dicht nebeneinander liegende, ziemlich un- 
regelmassige Verdichtungen im Neuropilem gekennzeichnet, die in hohem 
Grade an Glomerulibildungen erinnern. Solche Verdichtungen sind an der- 
selben Stelle im Gehirn auch wahrend der postembryonalen Entwicklung 
desselben zu finden, wenn sie auch dort nicht vollig so stark hervortreten 
wie hier. Im Zusammenhang hiermit sei erwahnt, dass gewisse Ganglien- 
zellengruppen sicherlich in Beziehung zum fraglichen Gebiet stehen, denn 
die grosse Zellengruppe, B (Abb. 32), die kleinere Gruppe, C, wie auch eine 
kleine von vorn hineinragende Gruppe, D, senden auf der Ventralseite ihre 
Neuriten in dasselbe hinein. Ebenso verhalt es sich mit den Gruppen FE und 
F (Abb. 33) auf der Dorsalseite. Nach hinten steht das Gebiet mittels eines 
kraftigen Faserbundels (Hv, Abb. 32) mit den hinter dem Gehirn gelegenen 
Teilen und nach vorn mittels eines grobfaserigen Stranges (VV) mit der Glo- 
bulimasse in Verbindung. Eine Kommissur (Ant. kom.) verbindet die beiden 
Gebiete miteinander. Der nachst vor dem Schlund gelegene Teil des Gehirns 
wird lediglich durch diese ventro-lateralen Glomerulibildungen charakteri- 
siert, um so mehr, als die Gebiete gut vom ubrigen Gehirnneuropilem ab- 
gegrenzt sind und eine abgerundete Form haben. Man erstaunt tuber die 
ganz verschiedene Struktur des Neuropilems hier, wenn man diese mit dem 
Aussehen der Filarmasse etwas weiter nach vorn vergleicht, z. B. gerade 
hinter den Pedunculi. Die Frage der Bedeutung dieses Gehirnteils wird 
spater naher erortert werden. 

Die Verbindung des Zentralkorpers mit dem Sehtraktus wurde bereits 
erwahnt. Im ubrigen ist er mit der Fasermasse des Gehirns langs der ganzen 
Linie verbunden, wo er uber dieselbe verlauft. Ferner hat er Verbindungen 
mit der Globulimasse, indem Fasern von den Pedunculi durch die Filar- 
masse des Gehirns direkt nach oben laufen und in den Zentralkorper in 
dessen hintere laterale Teile (G, Abb. 33) eintreten, eine Verbindung, die 
ja schon bei der Larve im Trilobitenstadium vorhanden war. Von der hin- 
teren Partie des Zentralkorpers treten in lateraler Richtung Fasern aus, um 
allmahlich abzubiegen und nach hinten in den Schlundring hinabzugehen 
(K, Abb. 32 und 33). Von der Stelle an der Spitze des Frontallobus, wo 
der laterale Riechnerv eintritt, sieht man ein kraftiges Faserbundel durch 
den Frontallobus auf die lateralen Teile des Zentralkorpers hin laufen (RN, 
Abb. 33). Der Zentralkorper besitzt also besonders reiche Verbindungen 
mit anderen Gehirnteilen, woraus seine stark assoziative Natur deutlich her- 


vorgeht. 
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Die hintere von den an der Ventralseite des Gehirns gelegenen grossen 
Ganglienzellengruppen (8, Abb. 32), die einen Teil ihrer Neuriten an das 
lateral von ihr gelegene Glomeruligebiet abgibt, sendet auch eine Anzahl 
\uslaufer durch den Pedunculus in die Globulimasse (A, Abb. 32) hinein, 
wahrend einige Auslaufer nach hinten gesandt werden, wo sie sich mit 
Fasern mischen, die von hinten langs dem Schlund nach vorn an den Zere- 
bralloben hin verlaufen. Diese von den hinteren Teilen des Nervensystems 
kommenden Fasern treten in den ganz dicht am Schlund gelegenen Teil des 

Gehirns ein, dass 
sie hier den Eindruck 
einer vor dem Schlund 
zwischen postosophaga- 


len Teilen des Nerven- 


Gm systems verlaufenden 


Kommissur hervorrufen 

Abb. 32). Es 

durfte sich jedoch nicht 

um eine Kommissur 

handeln, denn die von 

der einen Seite kommen- 

ns den Fasern verflechten 

sich in der Medianlinie 

Fasern der anderen Seite, so dass eine Kreuzung zwischen 

den Faserbundeln gebildet wird. Die vorderen (4) der grossen Zellen- 
gruppen der Ventralseite senden ihre Neuriten in medialer Richtung, 
worauf die Fasern, nachdem sie sich zum grossten Teil in der Median- 
ebene gekreuzt haben, in die ubrige Filarmasse hinablaufen. Die Fasern 
liegen grosstenteils oberflachlich am Neuropilem, weshalb die Faser- 
masse auf Querschnitten durch die fraglichen Zellengruppen wie eine Kom- 
missur zwischen ihnen erscheint (Abb. 38). Ein Teil der Fasern dieser 
Gruppen mischt sich jedoch mit den der Gruppe B angehorenden. Die vor- 
deren, mehr medial liegenden Gruppen (M, N) senden ihre Neuriten direkt 
nach oben in die tbrige Fasermasse hinein, wo sie sich mit dieser mischen 
und sich also einer naheren Betrachtung entziehen. Von den Gruppen, die 
auf den Innenseiten der Frontalloben liegen, sendet die am weitesten nach 
hinten gelegene (H, Abb. 33) Fasern gerade durch das Gehirn in den 
Schlundring hinab, wahrend die etwas weiter nach vorn liegende Gruppe (J) 
ein Faserbiindel aussendet, das medial umbiegt und in der zentralen Filar- 
masse des Gehirns verschwindet. Eine kleinere Gruppe (P) hinten und etwas 
ventral auf dem Frontallobus sendet ein Bundel vorwarts langs der Innen- 


seite des Lobus. 
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1) Das Neurogliagewebe. 


Die Globulimasse liegt nicht dicht an dem Zerebrallobusneuropilem. Ins 
besondere ist dies nicht der Fall in der Medianlinie, wo eine mehr oder 
weniger dreieckige Kammer sich zwischen den ‘beiden Globulihalften und 
der Ventralseite des Zerebrallobus bildet (siche Abb. 39). Diese Hohlungen 
sind es, die von PATTEN 
Ventrikel genannt wurden. 

Sie sind von einem weitma- 
schigen Gewebe ausgefiillt, 
das aus Bindegewebszellen 
mit kleinen, stark gefarbten 
Zellkernen aufgebaut ist. 
Das Gewebe ist indessen 
nicht nur auf diese grossen 
Kammern beschrankt, son- 
dern es fullt alle HoOhlungen 
des Gehirns, auch die aller- 
kleinsten, aus. Es dringt in 
die Globulimasse ein, breitet 
sich zwischen den Stielen 
derselben aus und ist zwi- 
schen der Neurilemmhille 
und dem Gehirn vorhanden. 


Dieses ist deshalb vollstan- 


dig in die locker gebaute \bb. 39. Der mittlere Teil eines Querschnittes durch 


Bindegewebsmasse_eingebet- den hinteren Teil des Gehirns eines erwachsenen 
Limulus. 
tet. Die grossen Ganglien- 
zellen auf der Ventralseite des Gehirns liegen in ihren Maschen (Abb. 39). 
Man findet, dass sich das Gewebe an den verschiedenen Gehirnteilen nur 
an gewissen Stellen anheftet. Es ist fruher betreffs der Globulimasse her- 
vorgehoben worden, dass ihre Zellen in Gruppen auf dem Neuropilem liegen. 
Mit jeder solchen Gruppe hangt das fragliche Gewebe mittels eines Aus- 
laufers zusammen (Abb. 39). Mit solchen Auslaufern haftet es auch an der 
Oberflache des Zerebrallobusneuropilems, an den Sehmassen, Frontalloben 
usw. Dieses ganze Gewebenetz wird indessen uberall von einer Menge feiner 
Fasern durchzogen, die besonders auf silbergefarbten Praparaten gut her- 
vortreten. 

Schon 1893 fand Patten die Hohlungen des Limulusgehirns mit ,,a 
mass Of loose connective tissue ausgefullt, und 1912 sagt er vom Neuroglia- 
gewebe: ,,In the adult this tissue is easily recognized. In sections of the 


brain and cord of Limulus stained in hematoxylin, Lyons blue, and acid 
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fuchsin, it is intense red, and the nerve fiber masses blue. In preparations 
treated by von Rath’s method, it is intense black, nerve fibers gray. In 
sections of the adult cord, the neuroglia network may be seen springing in 
root-like processes from the thick layer lining the central canal, as well as 


from the sides of the neural fissures and the surface of the medulla.‘ Diese 


\uffassung PATTENs von dem Neurogliagewebe stimmt nicht mit der von 
HaNstrOM gegebenen Beschreibung desselben tiberein. 1926 sagt dieser For- 
scher (S. 26): ,,Bevor ich die Beschreibung der mit der Golgi-Methode im 
Gehirn von Limulus erhaltenen Resultate beende, gebe ich in Fig. 10 eine 
Abbildung eines Teiles des ziemlich engmaschigen Neuroglianetzes, das das 
ganze Neuropil, sowohl das Gehirn wie auch das Bauchmark und alle ihre 
Organe, die Sehmassen und den Zentralkorper durchsetzt. In gewissen Pra- 
paraten, die kaum eine einzige impragnierte Nervenfaser enthielten, war das 
Neuroglianetz um so besser gefarbt und zog ununterbrochen durch das 
Neuropil samtlicher Schnitte der Serie hin.“ 

Hieraus geht hervor, dass die beiden Forscher ganz verschiedene An- 
sichten betreffs dieses Neurogliagewebes haben. Fiir PATTEN ist es offenbar 
mit dem ausserhalb des Gehirnneuropils liegenden Gewebe, das die ver- 
schiedenen Gehirnteile miteinander verbindet, gleichwertig, also demselben 
Gewebe, das ich oben beschrieben habe. Fur HANnstrOm ist dagegen die 
Neuroglia ein feines Netz von Fibrillen, das alle Teile des Neuropils durch- 
setzt. Dass die Angabe HANsTROMs in diesem Fall richtig ist, kann an Biel- 
schowskypraparaten aus dem Gehirn konstatiert werden. Aber dieses fein- 

Netzwerk im Neuropil setzt sich in dem ausserhalb liegenden 
grobmaschigen Zellengewebe fort. Auch dieses gehdrt also dem Neuroglia- 


gewebe an. Auf diese Weise werden alle innerhalb der Neurilemmhulle 


gelegenen Teile sowohl des Gehirns als auch der Bauchganglienkette von 


ausserst feinen Neuroglianetz durchsetzt. 


»VENTRALAUGE* BEI DER LIMULUSLARVE EIN 
SEHORGAN? 


der 1890 bei der Limuluslarve diese Organe, die spater ,,Ven- 

tralaugen‘‘ genannt wurden, entdeckte, war der Meinung, dass sie visueller 
In fruhen Embryonalstadien hat er sie in einer lateraleren Lage 

gesehen, die sie im Trilobitenstadium haben. 1893 gibt er sie auch 
Stadium am <Aussenrand der lateralen Sehganglien 
wieder. Die Organe sollen nach PATTEN anfanglich ausserhalb des Marginal- 
randes, der die Ventralseite des Embryos umgibt, gelegen sein. Im Laufe 
der Entwicklung sollen sie sich dann medial verschieben, um schliesslich 


‘inzunehmen, die sie in fruhesten postembryonalen Stadien haben. 
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Diese ihre Verschiebung von einer Lage ausserhalb des Marginalrandes in 
zentralere Teile der Embryonalscheibe ist nach dem erwahnten Verfasser 
besonders bedeutsam. Die Komplexaugen entstehen namlich auch ausserhalb 
des Marginalrandes, und Patren, der vermutete, dass die fraglichen Organe 
mit den anderen Augen serial homolog waren, meinte deshalb, dass _ur- 
sprunglich dann auch alle Sehorgane bei Limulus dieselbe Lage hatten. Sie 
sollen in letzter Linie aus den gerade ausserhalb des Marginalrandes gelegenen 
Sinnesorganen, eines ftir jedes Segment, entstehen. Sowohl das _ ,,Ventral- 
auge“, das Medianauge und das Lateralauge, als auch das auf dem vierten 
Segment bkefindliche Wartasesche ,,Dorsalorgan“ sollen aus solchen sog. 
Lateralorganen hervorgehen. 

Sucht man sich in den Embryonalstadien des Limulus von der Richtig- 
keit dieser PatteNschen Theorie betreffs einer friihzeitigen Verschiebung 
der Organe medianwarts zu tiberzeugen, so stOsst man sofort auf die Schwie- 
rigkeit, dass diese Lateralorgane, mit Ausnahme des Dorsalorgans, beson- 
ders schwach kervortreten. Die Anwesenheit der Organe ist ja auch von 
KIisHINOYE bestritten worden. In einem gewissen Stadium sind jedoch 
ausserhalb des Marginalrandes gewisse schwache Erhohungen segmental 
wahrzunehmen, die dann schnell verschwinden. Ob diese Bildungen den Cha- 
rakter von Sinnesorganen haben, ist jedoch kaum zu entscheiden. Da es in- 
dessen sehr eigentiimlich wirkt, dass die Organe zu so verschiedenartigen 
Bildungen wie den Sehorganen einerseits und dem Dorsalorgan anderseits 
Anlass geben sollten, so liegen triftige Griinde vor, anzunehmen, dass es sich 
so verhalt, wie KinsLEyY und spater HOLMGREN angenommen haben, dass 
namlich die Lateralorgane nicht sensorischer, sondern glandularer Natur 
sind. Das Dorsalorgan hat ja auch in friheren Stadien eine stark drusen- 
artige Struktur. Hierdurch fallt die Moglichkeit fort, dass diese Lateral- 
organe etwas mit der Bildung der zephalen Sinnesorgane zu tun haben 
sollten. 

Wie dem auch sein mo6ge, so kann ich doch nicht glauben, dass 
diese ,,Ventralaugen“ ursprunglich ausserhalb des Randes der Embryonal- 
scheibe entstanden waren. Erstens, weil ich sie nie in Embryonalstadien in 


einer solchen Lage, auch nicht einmal am vorderen Rand des lateralen Seh- 


ganglions, sondern schon in ihrem friihesten embryonalen Ausbildungssta- 


dium in derselben Lage wie bei der Larve im Trilobitenstadium gesehen 
habe. Zweitens, weil es so gut wie unmoglich, jedenfalls ausserst unwahr- 
scheinlich sein diirfte, dass etwas ausserhalb des Marginalrandes Liegendes 
im Laufe der Entwicklung in die zentralen Teile der Embryonalscheibe sollte 
einwandern kénnen. Man weiss ja, dass sowohl die Anlage der Linsen- und 
Lateralaugen als auch das Dorsalorgan wahrend der Weiterentwicklung 
mehr und mehr nach oben auf die Dorsalseite des Tieres hin verschoben 


werden. Ubrigens hat Patten 1893, wie bereits erwahnt, fiir ein Embryo 
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die Organe als lateral ausserhalb des Komplexaugenganglions liegend an- 
gegeben, 1896 (Taf. 2, E) aber liefert er eine Zeichnung, gemass der sie 
in einem viel fruheren Embryonalstadium als dem eben erwahnten dieselbe 
Lage einnehmen wie bei der Larve im Trilobitenstadium, ubrigens genau 
dieselbe Lage, die ich beim Studium der Embryonalstadien beobachtet habe 
(siehe Abb. 43). 

Beim Durchlesen der Schriften PATTENs findet man nirgends, dass er 
die Organe in irgendeinem Entwicklungsstadium als wirklich funktionie- 
rende Sehorgane ansieht. Die Beschreibung ihrer Entwicklung deutet auch 
darauf hin, dass er sie nicht fiir Sehorgane halt. Denn ware dies der Fall, 
so mussten naturlich wirkliche lichtperzipierende Sinneszellen in irgend- 
einem Stadium vorhanden sein. Solche sind indessen nicht beschrieben wor- 
den, wohl aber grosse Pigmentzellen, die er flr Rudimente der Sehsinnes- 
ellen ansieht. Wir haben gesehen, dass er irrttimlich annimmt, dass diese 

‘ntzellen ihr Pigment verlieren und die grossen Zellen bilden, die in 

distalen und proximalen Teilen des lateralen Riechnerven liegen. Auf 

refraktiver Stabchenbildungen oder Rhabdome, die er in den Wan- 
fraglichen Zellen gesehen hat, schliesst Sk, dass dieselben Rudi- 


1° 


mente ursprunglicher Retinazellen sind. Die Abbildungen (1892, Taf. 20 
1cg C), die er von diesen gibt und die er als zu ommatidien- 
Gruppen angesammelte Zellen ansieht, deuten jedoch darauf hin, 
hlangelten, kanalahnlichen Bildungen, die nicht nur zwischen 
‘rn auch in diesen gelege ind, nicht Rhabdome, sondern 
grossen Zellen charakteristische Kanalsystem im Plasma sind, 
1 
beschrieben habe. 


DEMOLL hat ebenso wie PATTEN das fragliche Organ als ein rudi- 


mentares Sehorgan angesehen. Er fiuhrt unter anderem an, dass die Kutikula 


in einem bestimmten Entwicklungsstadium dtinner und 

sonst ist. Man findet, dass dies auch in Stadien um 

ist, aber dieser Umstand kann unmoglich als Beweis fur 

eine Lichtperzeption des darunterliegenden Organs dienen, denn die Kuti- 
kula hat genau dieselbe Struktur auch etwas weiter vorwarts an der Unter- 
seite des Ventralschildes, unter den Chelizeren und an mehreren Stellen 
unter den ubrigen Beinpaaren. Er hat auch Rhabdome zwischen den grossen 
Zellen in den lateralen Riechnerven beobachtet, aber nur an den Stellen, 
wo die Zellen aneinander liegen. Er fiigt hinzu, dass er nie Stifte in diesen 
Rhakdomnahten habe entdecken konnen, dass ihre Struktur aber nicht ganz 
glatt verlaufe. Solche dunklere Linien zwischen den nebeneinander liegen- 
den Zellen, wie sie DEMOLL abgebildet hat, habe ich auch gesehen, aber es 
gilt hier, was friher gegentber PatTreEN bemerkt wurde: die dunkleren 
Linien dirften von den Kanalbildungen herrithren. Rhabdome zwischen den 


Zellen waren trotz eifrigen Suchens nicht zu entdecken. 
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Klar und deutlich hat dagegen Hanstr6m die Auffassung ausgespro- 
chen, dass die ,,Ventralaugen‘’ bei der Limuluslarve sicherlich als ein wirk- 
liches Sehorgan dienen. Seiner Beschreibung und Abbildung nach sollen ja 
auch die Organe mit einer wirklichen Retina, einer Linse und einer rings 
um die Retina liegenden Pigmentschicht versehen sein. Hatten die Organe 
einen solchen Bau im Trilobitenstadium, so unterlage es keinem Zweifel, 
dass es sich hier nicht um ein vollig funktionsfahiges Sehorgan handelte. 
Aber wie wir gesehen haben, ist die Beschreibung des Verfassers betreffs 
der Organe in gewissen Teilen unrichtig (siehe S. 44). Die Angabe Han- 
sTROMS, dass die Larven im Trilobitenstadium oft auf dem Rucken schwim- 
men, und dass sie dabei dieser ventralen Organe wirklich bedutrfen, scheint 
nicht dafur zu sprechen, dass sie visueller Natur sind, wenn man bedenkt, 
dass sowohl Komplex- als auch Linsenaugen in diesem Stadium gut ent- 
wickelt und sicherlich vollig funktionierende Organe sind. 

Sowohl Patten als auch HANstTROM sind jetzt der Meinung, dass im 
Laufe der Entwicklung dieses ventrale Sehorgan in ein Geruchsorgan uber 
geht. Nach Patten erfolgt dies ganz einfach so, dass die Zellen, die zum 
Sehorgan gehoren, in Zellen umgewandelt werden, die in das Geruchsorgan 
einbegriffen sind. So dtrfte jedoch die Sache sich nicht verhalten konnen. 
Da hier die ganze Zeit nicht mehr als ein Nerv vorhanden ist, so wirde 
dieser zunachst Seheindrucke fortleiten, um im weiteren Verlaufe der Ent 
wicklung in einen Riechnery umgewandelt zu werden. Eine solche Um- 
wandlung ist sicherlich nicht mdglich. Sie widerspricht ja, wie HANSTROM 
auch hervorgehoben hat, direkt dem Mullerschen Gesetz der spezifischen 
Sinnesenergic. HANSTROM nimmt deshalb an, dass aus einer ganz dicht an 
den liegenden Knospungszone der Lobus olfactorius her- 
vorgeht, woraus sich erklaren soll, dass die beiden Organe einen gemein- 
samen Nerv haben. Er meint, dass, wenn das ,,Ventralauge“ verloren ging, 
auch die Sehnervenfasern desselben eine Reduktion erfuhren, wahrend 
gleichzeitig jene Knospungszone die grossen Sinneszellen ausbildete, deren 
Auslaufer den definitiven Riechnerv bilden. Durch eine solche Annahme, 
die an sich schon zu gewissen Bedenken Anlass gibt, da nach Han- 
STROM der Nerv von seinem fruhesten Entwicklungsstadium an bis zum 


erwachsenen Stadium die ganze Zeit in die zweite Sehmasse des Komplex- 


avgerganglions hineingeht, konnte ja moglicherweise eine Umwandlung von 


einem Sehorgan in ein Geruchsorgan zu erklaren sein. Wie frtiher nach- 
gewiesen wurde, durfte indessen die Entwicklung des Geruchsorgans nicht 
in der vom Verfasser beschriebenen Weise (siehe S. 45) vor sich gehen. 
Eine solche Knospungszone wurde sich sicherlich nicht der Beobachtung ent- 
ziehen, wenn sie wirklich vorhanden ware. Hier gibt es keine neu hinzu- 
gekommenen Elemente in den Organen. Was vorhanden ist, ist schon im 


Trilobitenstadium angelegt. Da HaAnstrOm nun der Auffassung ist, dass 
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dieses Geruchsorgan sich aus annahernd derselben Zone wie das vermeint- 


liche Sehorgan entwickelt, so halt er die beiden Organe fur homologe Bil- 
dungen. Dies ist von einer gewissen Bedeutung, denn sowohl die ,,Ven- 
tralaugen als auch das Geruchsorgan werden spater mit den oralen Or- 
ganen bei den Trilobiten homologisiert, und diese sollen ja nach Linp- 
stTROM Sehorgane sein. Wie ein Vergleich mit den ventralen Organen der 
Trilobiten ausfallen kann, werden wir weiter unten sehen (S. 85). Es 
het indessen, dass HanstrOm den Bau dieser ,,Ventralaugen und 
ihre weitere Entwicklung nicht ganz klar erkannt hat, denn seine diesbeztig- 
lichen Angaben enthalten Widerspruche. So betont er z. B. einerseits, dass 
unrichtig die grossen Zellen im Lobus olfactorius fur Rudimente 
urspringlichen Sehzellen gehalten hat, anderseits aber behauptet er, wie 
DEMOLL und PaTTrEeN, Reste von RKhabdombildungen zwischen den grossen 
Zellen des Geruchslobus gesehen zu haben. Zum Beweise hierfur gibt er die 
\bbildung wieder, die DEMOLL von den fraglichen Zellenelementen geliefert 
(siehe HanstrOMm, 1926b, Abb. 14). Was DeEMOoLL aber abgebildet hat, 
gerade die grossen Zellen, deren Auslaufer den Riechnerv_ bilden, 
HANsTROM sind jedoch diese Zellen die durch Neubildung hinzu- 
rmenen Geruchssinneszellen. Dass Rhabdombildungen unter ihnen auf- 

ten konnten, ist solchenfalls nicht verstandlich. 
Diese ganze Beweisfthrung betreffs des Uberganges des Sehnerven in 
erscheint sehr bedenklich, um so mehr als die Organe 
bei der Larve im Trilobitenstadium noch in den Embryonalstadien 
Charakter eines Sehorgans haben. Es kann nichts anderes als dieses 
in, was PaATTEN urspriinglich auf den Gedanken an ein 
hat. Wir haben aber schon oben darauf hingewiesen, 
dass dieses weisse Pigment, wenn es wirklich etwas mit einem Sehorgan 


beim erwachsenen Tier nicht in genau derselben Weise legen 


Trilobitenstadium, sofern man nicht auch das vollausgebil- 


als ein Sehorgan ansehen wollte, was ja keinesfalls in Frage 


‘eile als dieses Pigment und das lateral davon liegende 


verhaltnismassig grossen Zellen, deren Auslaufer nach der 


arve ieselben Teile existieren auch beim erwachsenen Tier, 


obwohl das ganze -ran hier zufolge des Wachstums nach vorn ver- 


} 


schoben worden ist. Es lassen sich daher unmoglich Grinde dafur anfuhren, 


dass das Organ im frithen Stadium ein Sehorgan sein sollte. Ist es beim 
erwachsenen Tier ein Geruchsorgan, so deutet alles darauf hin, dass es 


sich wahrend r ganzen Ausbildungsperiode des Tieres um eine sukzessive 
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Entwicklung desselben Organs handelt. PATTEN hat in fruheren Stadien das 
Organ ,,primary olfactory organ“ genannt, eine Bezeichnung, die sicherlich 


mehr Berechtigung hat als der Name Ventralaugen. 


VI. DAS GERUCHSORGAN., 


Nach Patten besteht dieses Organ aus dem kleinen, warzenformigen, 
stark chitinisierten Higel an dem Ventralschild vor dem Mund (Abb. 35 
und 36). Das nachstumliegende Hautgebiet rechnet er zwar auch dazu, aber 
der kleine Chitinhoécker ist der zentrale Teil des Organs, und hier ist es, 
wo die Geruchseindriicke vor allem aufgenommen werden sollen. 

HANSTROM hat 1926 das Organ untersucht und ist zu einer ganz 
anderen Auffassung dartuber gekommen. Nach diesem Forscher ist das 
eigentliche Geruchsorgan nicht der Hocker selbst, sondern ein Gebiet, das 
weit vor demselben auf der Unterseite des Ventralschildes liegt. 

Die verschiedene Auffassung von der Lage der Stelle, wo die eigent- 
liche Rezeption der Sinneseindrucke stattfindet, hangt mit den verschie- 
denen Ansichten uber den Bau des Geruchsorgans zusammen. Fur PATTEN 
sind es vor allem gewisse drusenartige Bildungen, ,,sense buds‘, die die 
wirklichen Sinnesorgane bilden, wahrend HANstTrOm der Meinung ist, dass 
sie aus den Haaren bestehen, die in reichlicher Menge im Gebiet vor dem 
Hugel vorhanden sind. Nun gibt es Haare auch an anderen Stellen der 
Haut. Einzelne Haare sind z. B. fast wberall tiber das weiche und helle 
Hautgebiet hin, das sich vor dem Gehirn ausbreitet, vorhanden (sogar auf 
dem Hiugel selbst gibt es einzelne Haare). Nirgends findet man sie jedoch 
in so reichlicher Menge wie in einem Gebiet etwa I bis 1% cm vor dem 
kleinen Hocker. Die Driisen sind dagegen nur unter dem Higel zu finden. 

Unter diesem endet auch die Neurilemmhulle, die die lateralen Riech- 
nerven umhullt. Sie hangt nicht mehr an der Epithelschicht fest, wie in 
friheren Stadien, sondern liegt im Bindegewebe gerade unter derselben. Der 
distale Teil der Hille endet spitz, in einen kleinen Faden auslaufend, und 
dieser steht in gewissen Fallen noch mit dem Epithel in Verbindung. Von 
dem vorderen Teil der Hulle gehen mehrere Zweige aus, von welchen wenig- 
stens einige Nervenfasern enthalten. Einige sind sicherlich Blutgefasse. Diese 
Verhaltnisse werden durch Abb. 40 (die einen unter dem Projektionsapparat 
abgebildeten Schnitt durch den lateralen Teil des Hugels wiedergibt) ver- 
anschaulicht. 

Die Driisen kommen ziemlich sparlich unter den lateralen Teilen des 


Hugels vor (Abb. 40). Dies ist dagegen unter dem medianen Teil derselben 


nicht der Fall. Ein Schnitt in der Sagittalebene zeigt eine Menge grosser 


runder Driisen, die so dicht zusammengepackt liegen, dass sie sogar zwei 
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Schichten bilden. Die Drusen bestehen aus einer Menge birnenfOrmiger Zel- 
2 


len, die ihr verjungtes Ende gegen ein in der Mitte der Driise befindliches 


wenden. Von diesem geht ein diinnes epitheliales Rohr aus, das die 
Innenseite eines das Chitin durchsetzenden Kanals auskleidet, und das mit 
iner kleinen Offnung an der Oberflache miindet. Diese Kanile, die durch 
fuhren, sind als Porenkanale bezeichnet worden. In den basalen 
Drusenzellen kann man stark farbbare K6rnchen im Plasma be- 

Sicherlich sind dies Sekretionsprodukte. 
eigentumliches Verhaltnis, das man beim Studium der Driisenregion 


ist, dass gewisse Drusen ganz leer scheinen. Nicht die geringste 


Drusenzellen ist zu finden, sondern nur eine Hohlung, die sich 
Kanal nach aussen Offnet. Es scheint, als ob die Drusenzellen 


’ der ganze Inhalt der Drtise durch den Poren- 


kanal hinausgepresst ware. PatreN hat schon 1893 derartige leere Drusen 


Vermutung ausgesprochen, dass sie nach einer gewissen 
i risen sollten vom Epithel oder durch Tei- 
rhandener Drusen neugebildet werden. 


1 dem Schluss, dass diese Drusen das eigentliche Geruchs- 


die Haare beobachtet und ist auch zu der Auf- 
zweifellos sensibler Natur seien, er meint aber, 
Geruchseindrucke nur eine untergeordnete 


lie er 1912 von den Drisen gegeben 


( 

absondernde Zellen, also Drusenzellen, als 

enthalten. Zwischen den mukosen Zellen sollten namlich 
inneszellen liegen, die mit kleinen, haarahnlichen Aus- 
hineinragen. Er nahm an, dass dieses 


Wasser losliche Stoffe absorbierte. Da die Stoffe 
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dadurch konzentrierter wurden, sollten die Sinneszellen besser reagieren k6n- 


nen. Die Innervierung sollte von einem subepithelialen Nervenplexus aus- 


gehen, der sich unter dem Hocker und dessen nachster Umgebung ausbrei- 
tete. Es sind die lateralen Riechnerven und vor allem der mediane, aus dem 
dieser Plexus hervorgehen sollte. 

An dem Material, das mir zur Verfiigung gestanden hat, habe ich, so- 
weit es moglich war, die fraglichen Driisen untersucht und gefunden, dass 
PaTTENS Beschreibung derselben insofern zutreffend ist, als zwischen den 
grossen Drusenzellen dunklere Partien zu finden sind, die in gleichweitem 
Abstand vom Driisenlumen liegen, so dass hier gleichsam ein Ring von 
kleinen spindelformigen Bildungen gebildet wird. Ob dies Sinneszellen sind, 
hat jedoch nicht ermittelt werden konnen. 

Beim Durchlesen der HANstrROMschen Untersuchungen uber das Ge- 
ruchsorgan erhalt man unbedingt die Auffassung, dass der Verfasser nie 
Driisen irgendwelcher Art in der betreffenden Region gesehen hat. So sagt 
er z. B.: ,,PATTEN (1893) behauptet, dass die Porenkanale von den grossen 
Sinneszellen des Lobus olfactorius innerviert werden, und beschreibt eigen- 
artige, kompliziert gebaute Sinnesknospen (,sense-buds‘), die unter den 
Porenkanialen liegen sollten. Von diesen kompliziert gebauten ,Sinnesknospen‘ 
habe ich keine Spur finden konnen, konnte aber beim Verwenden der Golgi- 
Methode konstatieren, dass die Sinneszellen des Lobus olfactorius einfach 
grosse bipolare oder tripolare Sinneszellen sind, die ihre Auslaufer durch die 
Cuticula in die Haare selbst entsenden.“’ HANstrOM hat Porenkanale ohne 
Drisen abgebildet, und dies ist sicherlich richtig, soweit es sich um Gebiete 
handelt, die ausserhalb des Chitinhockers selbst liegen; dass aber die unter 
diesem vorhandenen Porenkanale Ausfuhrgange fur Drtisen sind, unterliegt 
keinem Zweifel. 

Im Gebiet rings um den kleinen Hocker befinden sich feine Kanale, die 
die Chitinschicht durchsetzen. Diese Kanale haben dieselbe Struktur wie die 
Ausfuhrkanale der Driisen unter dem Hocker. Es durfte sich deshalb in 
beiden Fallen um dieselbe Art von Bildungen handeln. Drusen sind indessen 
hier nicht sichtbar. Wenn man in den postembryonalen Stadien die Region vor 
dem Mund untersucht, findet man, dass drtisenahnliche Bildungen hier un- 
gefahr gleichformig tiber das ganze Gebiet ausgebreitet legen. Es sind grosse, 
mehrzellige Bildungen, die mit kleinen Kanalen durch die Chitinschicht nach 
aussen verlaufen. Wenn man nun beim erwachsenen Tier Porenkanale findet, 
die nicht mit Drusen in Verbindung stehen, so liegt der Gedanke nahe, dass 
die Driisen degeneriert sind. Unter dem Hocker bleiben sie jedoch bestehen, 
vielleicht weil sie hier eine neue Funktion bekommen haben. Die Anzahl der 
Porenkanale, die die Chitinschicht unter dem Hocker auf die Flacheneinheit 
durchsetzen, ist hier vielfach grosser als im Gebiet ausserhalb desselben. Es 


ist nicht ermittelt worden, was ftir eine Bedeutung diese Porenkanale ohne 
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Drisen haben konnen. Denkbar ware ja, dass sie eine Vorrichtung zum 
Sauerstoffumsatz fur die grossen, im Zephalothorakalschild gelegenen Ge- 
webemassen bildeten. Die geringe Entwicklung des Kiemenapparats im Ver- 
haltnis zur Korpergrosse bei Limulus diirfte wohl fur die Notwendigkeit 
eines Hilfsapparates fur die Sauerstoffzufuhr sprechen k6nnen. 
Was die lateralen Riechnerven betrifft, so scheint HANsSTROM die An- 
PatTEeNs betreffs derselben missverstanden zu haben. So sagt er 
unter anderem bei der Besprechung von Sinneshaaren und Porenkanalen: 
»PATTEN fand also keine Beziehung zwischen den Sinneshaaren und den 
Sinneszellen des Lobus olfactorius dagegen behauptet er, dass die ,Sinnes- 
knospen’, die mit den Porenkanalen (Ca, Fig. 16) verbunden sein sollten, 
von den genannten grossen Sinneszellen innerviert wurden.’ Es muss hierzu 
bemerkt ‘n, dass die grossen Zellen innerhalb der Neurilemmhulle nach 
PATTEN nicht bipolar, sondern unipolar sind. Es konnte demnach nicht die 
Meinung dieses Verfassers sein, dass diese Zellen etwas mit der Innervation 
des Geruchsorgans zu tun haben sollten. Nach Patren verlaufen namlich 
Nervenfasern zwischen den unipolaren Zellen, und diese Nervenfasern sind 
lie sich unter dem Hécker ausbreiten und da einen Nervenplexus bilden 


inneszellen des ‘uchsorganes sollen ja auch nach PAaTTENsS 


lung zwischen den sekretorischen Zellen in den Driisen liegen. Er hat 
grossen Zellen als Ganglienzellen bezeichnet und spricht 


fraglichen 
Zusammenhang damit von einem besonderen lateralen Geruchsganglion. 
Die Zellen sind indessen bipolar. Sie haben den Charakter von Sinnes- 
zentrifugalen Auslaufer durchbrechen die Neurilemmhille 
rderen Teil derselben. Zum Teil verlaufen sie auch nach vorn durch 
ihrem distalen Ende bildet. Andere Nerven- 


Neurilemmhulle nicht zu ent- 


yet dieser Sinneszellen kann nichts Bestimmtes 

“inerseits existiert aber nach der Darstellung HANSTROMS 

in die rsten des vor dem 

n Hautteils hineinlaufen, anderseits ist es nicht aus- 

Drusengebiet erstrecken. 

in Widerspruch mit HANSTROMs positiver 

lie Abbildung, auf welche HANSTROMs Angabe sich stutzt, ent- 

offenbar nicht den wirklichen Verhaltnissen, wie weiter unten dar- 

seleet werden wird. Es ist deshalb moglich, dass die von HANstROm dar- 

vestellten Sinneszellen gar nicht dem Lobus olfactorius angehoren, sondern 
vielleicht gewohnliche Hautsinneszellen sind. 

Die Haare des Hautgebietes vor dem Chitinhocker haben einen kom- 

plizierteren Bau, als die HANstrOMsche Beschreibung und Abbildung (Abb. 

16, 1926) ihn zeigen. Sie bestehen aus einer basal liegenden Papille und aus 
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einer oberhalb dieser gelegenen Masse, die wahrscheinlich von chitinartiger 
Beschaffenheit ist. An diese Masse setzen sich die stark chitinisierten Teile 
der ausseren freien Ende der Haare an. Durch die zentralen Teile sowohl 
der Aussenhaare wie der darunterliegenden chitindsen Masse verlauft eine 
feine haarahnliche Bildung, die von dem harten Aussenchitin aufgebaut ist. 
Da dieses aussere Chitin stark farbbar ist, ist die fragliche Bildung leicht 
sichtbar. Sie enthalt einen kleinen, ausserst feinen, nach der Spitze zu ver- 
jungten Kanal. In diesen tritt der Nerv ein. Aber nicht nur der aussere freie 
Teil der Haare ist von diesem harten Aussenchitin aufgebaut, sondern die 
ganze Haarbildung bis auf den basalen Teil hinab ist von einem Mantel aus 
solchem Chitin umgeben. Ein solcher umgibt auch die Porenkanale. 

Die obenerwahnte HanstrOmsche Abbildung ist wohl als ein Kom 
binationsbild zu verstehen. Sie stellt einen Longitudinalschnitt durch das 
Epithel und den Lobus olfactorius bei einem erwachsenen Limulus dar, und 
die Neurilemmhulle verlauft unter der Chitinschicht parallel mit derselben. 
Es ist oben bemerkt worden, dass diese Neurilemmhiille unter dem kleinen 
Chitinhocker spitz ausgezogen endet. Demnach kann der Schnitt nicht vor 
diesen gelegt sein, denn dann wurde die Neurilemmhulle nicht mit dabei sein. 
Er kann auch nicht unter dem Hocker selbst entnommen sein, denn solchen 
falls wurde die Neurilemmhille diese Gegend nicht passieren konnen und 
zahlreiche Haare vorhanden sein. Auch wurde dann die Chitinschicht nicht 
so aussehen konnen, wie sie dargestellt ist. Alle Porenkanale stehen namlich 
in diesem Gebiet mit Drtisen in Verbindung. Von solchen ist in der Han 
strOMschen Abbildung keine Spur vorhanden. In Wirklichkeit fehlen Haare 
auch dem Hocker nahezu vollstandig. Es bleibt da die Moglichkeit ubrig, 
dass der Schnitt hinter den Hocker gelegt ware. Hier gibt es zwar Haare, 
wenngleich nur sparlich. In der Abbildung sieht man indessen die zentri- 
fugalen Auslaufer die Neurilemmhulle durchsetzen, um in den Haaren zu 
verschwinden. Dies kann kaum richtig sein. Hinter dem Hocker verlassen 
die Auslaufer namlich nicht die Neurilemmhulle; dies geschieht an der Spitze 
des Lobus olfactorius. Dies Verhaltnis scheint HANsTROM auch bemerkt zu 
haben, obwohl es durch die fragliche Abbildung nicht beleuchtet wird. Er 
sagt namlich bei der Besprechung des Lobus olfactorius im erwachsenen 
Stadium: ,, Der Lobus olfactorius bei den erwachsenen Tieren unterscheidet 


sich nur dadurch von dem gleichen Organ der 50 mm langen Larve, dass er 


jetzt ganz frei vom Epithel im Bindegewebe liegt; weiter sind die Sinnes- 


zellen noch grosser und mit groben Auslaufern versehen, die bundelweise 
als feine Nerven in alle Richtungen vom Vorderende des Lobus olfactorius 
ausstrahlen.“’ Die in Rede stehende Abbildung muss dann dahin gedeutet 
werden, dass die Chitinschicht nicht aus demselben Gebiet wie das unter- 


liegende Bindegewebe mit dem Lobus-olfactorius-Teil herstammt. 
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as Innervationsgebiet des Lobus olfactorius ist also noch nicht sicher 

festgestellt worden. Jedoch ist es meines Erachtens am wahrscheinlichsten, 

dass die Sinneszellen, welche von der Anlage des H6ckers embryonal her- 

n und wahrend der postembryonalen Entwicklung fortdauernd mit 

\nlage in Verbindung bleiben, auch beim erwachsenen Tier dieselbe 
eibehalten. 

mittleren Teil des Geruchsorgans betrifft, so hat Patren den 

lianebene hervorragenden Teil der Globulimasse als einen medianen 

rven angesehen, und zwar obwohl er die gleiche Struktur in der Bil- 

auch in der Globulimasse im ubrigen zweifellos konstatiert hat. Er 

(1912) von ihr: ,,It consists of large globular masses of minuit 

bule containing a central core of medullary substance, 

the hemispheres.“ Seiner Meinung nach hat sie Wurzeln 

in der Globulimasse als auch im Zentralkorper, und er fiigt hinzu: 

contains a medullary core of neuropile surrounded by a cortex 

1ule cells’, the cortex and neuropile passing without perceptible change 

into the cortex and the neuropile of the cerebral hemispheres and the 

olfactory lobes.“ Wenn man nun aber im Trilobitenstadium findet, dass der 

Teil der Globulimasse mit der Mtindung des medianen Augensackes 

in Verbindung steht, und dass er mitgezogen wird, wenn der Sack 

rm verschoben wird, so ist keine Moglichkeit vorhanden, diese 

fadenahnliche Globuliausstulpung als einen Nerv anzusehen. Anders 

den fruher (siehe den medianen Riechnerv, S. 59) 

grossen, bipolaren Zellen, die sparlich in der fadenahnlich aus- 

Globulimasse eingebettet liegen. Diese Zellen mtissen als Sinnes- 

‘n angesehen werden, weil sie ihren zentripetalen Auslaufer in das Neuro 


m der Globulimasse und die zentrifugalen vorwarts durch die Zweige, 


die Neurilemmhulle sich aufteilt, hineinsenden. Sicherlich ver- 


lie Sinneszellen des lateralen Riechnerven. Laut PATTEN 


mediane Riechnery einen Teil der Driisen unter dem Chitin- 


haben also gesehen, dass das Geruchsorgan von drei Nerven ver- 
ird: einem medianen unpaaren und zwei paarigen lateralen. Es sei 
es sich nicht um Nerven 1m gewohnlichen Sinne han- 
in Neurilemmhullen eingeschlossenen Gehirn- 
den Bildungen ihr nervenahnliches Aussehen geben. 
ja auch die median vorragende Partie der Globuli- 
1d, der jedoch seine Erklarung durch die onto- 
Jerven erhalt. 
halb als ein Geruchsorgan beschrieben worden, 
genannt wird, seitdem PATTEN es 1913 entdeckte. 


werden, dass nicht nachgewiesen worden ist, um was 
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fur Sinneseindriicke es sich hier eigentlich handelt. Da es sich indessen aus 
experimentellen Untersuchungen ergeben hat, dass es sich nicht um ein spe- 
zielles Tastorgan handelt, so dirfte die Bezeichnung Geruchsorgan annehm- 
bar sein, falls dieses alle die Reizungen der Sinneszellen aufnehmen wiirde, 
die hier mit Wasser als umgebendem Medium in Betracht kommen kénnen. 
PATTEN hat auf experimentellem Wege die Natur des Organs zu ermitteln 
versucht. Er hat dasselbe beispielsweise mit frischen Nahrungsmitteln und 
mit verschiedenen Chemikalien bestrichen, aber immer mit negativem Erfolg. 
Bei elektrischer Reizung des Organs hat er indessen eine schnelle, kauende 
Bewegung bei den Chelizeren beobachtet und gleichzeitig eine Greifbewe- 
gung bei dem zweiten Beinpaar, dem Beinpaar, mit welchem sich die Mann- 
chen wahrend der Paarungszeit an die Weibchen anklammern. PATTEN kam 
daher zu der Schlussfolgerung, dass es sich hier um ein Organ handelte, mit 
dessen Hilfe die Mannchen wahrend der Spielzeit die Weibchen aufspurten. 
Stimulation des Organs mit Eiermasse von mazerierten Ovarien gab jedoch 
keinen positiven Effekt. Es zeigte sich indessen, dass, wenn beim Mannchen 
der kleine Chitinhécker mit der Umgebung wegoperiert wurde, dieses wah- 
rend der Paarungszeit die Weibchen nicht finden konnte. HANsrr6m hat 
1925 diese Experimente PaTTeNs in kleinerem Massstab wiederholt und 
kommt gleichfalls zu der Schlussfolgerung, dass es sich hier um ein Spir- 
organ handelt. 

Welches ist nun die morphologische Bedeutung des Geruchsorgans bei 
Limulus? Gibt es etwas Ahnliches bei anderen Arthropodengruppen? Um 
diese Frage zu beantworten, ist es notwendig, auf die ontogenetische Ent- 
wicklung des Organs zurtickzugreifen. 

Wir haben gesehen, dass sich das Lin- 

senauge bei der Limuluslarve an dem 

distalen Ende eines medianen Augen- 

sackes entwickelt, der in der Median 

ebene unmittelbar vor und dicht an 

der Gehirnanlage angelegt wird. Um 

die Mundung des Augensackes herum 1. Fr. 

entwickeln sich im Epithel die paa- app 41. Schema itber die Lage der Riech- 
rigen Geruchsloben, je einer auf jeder nerven im Verhaltnis zur Mtindung des 

Seite. In der Medianebene hangen die 

beiden Halften der Globulimasse mit der Mtindung des Sackes zusam- 


men, und es ist also dieser, gerade dicht an der Miindung gelegene 


Teil, in welchem sich die mediane Portion des Geruchsorgans ausbildet 


(siehe Abb. 41). Wenn der ganze Organkomplex jetzt zusammen mit 
der immer mehr reduzierten Sackmiindung nach vorn ruckt, und wenn 
beim Schliessen derselben die dussere Chitinschicht um dieselbe 


stark zu verdicken anfangt, so endigen die Nerven des Organs in dem 
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kleinen Chitinhocker an der Unterseite des Ventralschildes. In alteren Sta- 
dien und bei dem erwachsenen Tier scheint das Organ deshalb einheitlich 
und unpaar zu sein. Die Embryonalentwicklung zeigt jedoch, dass es aus 
einem lateralen paarigen und einem medianen unpaaren Teil besteht. Aus 
ihr geht auch hervor, dass das Organ im Fruhstadium in innigem Kontakt 

- Stelle angelegt wird, wo die Medianaugen sich ausbilden. 

}e1 den antennaten Arthropoden kommen nun Organe vor, welche 
wenigstens bei den niederen Gruppen in starker Relation zum Naupliusauge 
stehen. Es sind das die Frontalorgane. Diese Organe sind von mehreren 
Forschern, unter anderen HeymMons und HOLMGREN, auf die sog. ,,Anten- 
nen der Polychaten, die vor den Palpen gelegenen Sinnesorgane, die vom 
Protozerebrum aus innerviert werden, zuruckgefuhrt worden. HANSTROM 
hat 1931 versucht, von diesen Polychatenantennen ausgehend eine einheit- 
liche Ubersicht tiber die Frontalorgane bei den Krustazeen zu erhalten. Nicht 
so unwichtig ist der Umstand, dass innerhalb der Polychatengruppe diese 
,Antennen, wo sie auftreten, in einer Anzahl von drei vorkommen, eine 
unpaare und zwei paarige. Die Frontalorgane erweisen sich gleichfalls als 
paarige und unpaare Bildungen. Hiermit stimmen nun die lateralen Teile 
und die unpaare mediane Bildung im Geruchsorgan bei Limulus gut tberein. 

Bei den Phyllopoden stehen Frontalorgane und Naupliusauge im all- 
gemeinen in enger Verbindung miteinander, und in vielen Fallen hangen hier 
sowohl die dorsalen paarigen Frontalorgane als auch das ventrale unpaare 
mit dem Naupliusauge zusammen. In den meisten Fallen liegen die Frontal- 
organnerven, wenigstens an irgendeiner Stelle, in Kontakt mit den Nerven 
des Naupliusauges und ziehen in seine Sehmasse hinein. kine Ausnahme 
hiervon bilden jedoch die Apodiden. So ist beispielsweise bei Lepidurus der 


Verlauf der lateralen Frontalorgannerven ein anderer. HANSTROM hat hier 


(1931) diese Nerven als in den Komplexaugenlobus und seinen Pedunculus 


beschrieben, wo sie infolge der geringen Anzahl Fasern jedoch 

verfolgen sind. Sie verschwinden unter dem Sehbundel und 

sich einer naheren Betrachtung. Bei Limulus haben wir gesehen, 
lateralen Riechnerven in den distalen Teil des Frontallobus, wo 

uber den hinteren Teil des Komplexaugenlobus vorragt, eintreten 
Die Einmundungsstellen des lateralen Riechnerven bei Limulus 
Frontalorgannerven bei Lepidurus scheinen also gleichartig 

zu sein. Bei Limulus durchzieht der Nerv den Frontallobus nach 
hinten und einwarts gegen die lateralen Teile des Zentralkorpers (Abb. 33). 
Es hat deshalb den Anschein, als ob hier, bei diesen beiden Tierformen, die 
Nerven nicht mit den Sehmassen des Naupliusauges bzw. des Linsenauges 
in Verbindung kamen, was doch bei den Nerven der Frontalorgane der 
Phyllopoden im allgemeinen der Fall ist. Indessen scheint HANSTROM (1931) 


] 


bei den Frontalorganuntersuchungen der Krustazeen mehr geneigt zu sein, 
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bei der Homologisierung der Organe auf ihren gleichartigen histologischen 
Bau und auf ihre Unpaarigkeit bzw. Paarigkeit Rucksicht zu nehmen als 
auf diese kleineren Variationen im Verlauf der Nerven. Sicherlich ist dies 


auch berechtigt. Der Frontalorgankomplex wird im allgemeinen bei den 


Phyllopoden in der Medianlinie in engem Zusammenhang mit dem Nauplius- 


auge ausgebildet, und so erklart es sich, dass die Nerven auch mit der Seh- 
masse desselben in Verbindung treten; es ist aber nicht als sicher zu _ be- 
trachten, dass sie auch tatsachlich in derselben verbleiben. Es handelt sich, 
was die Frontalorgane im allgemeinen anbelangt, nur um eine geringe Anzahl 
Fasern fur jeden Nerven, und es lasst sich ganz gut denken, dass diese 
Fasern die Sehmasse des Naupliusauges passieren, um sich an andere in 
der Medianebene gelegene Teile des Gehirns zu verteilen. Der Habitus des 
Gehirns kann ubrigens hierbei eine gewisse Rolle spielen. Innerhalb der 
Phyllopodengruppe kommen ja Verschiebungen der Lateralaugen auf die 
Dorsalseite und eine immer intimere Annaherung bis zu gegenseitiger Ver 
schmelzung vor. (Die Einteilung der Gruppe in Anostraca, Notostraca, 
Conchostraca und Cladocera basiert ja auch auf diesem Umstande.) Mit 
dieser Verschiebung der Komplexaugen in medialer Richtung hangt eine 
entsprechende Verschiebung der Lobi optici, die auch bis zu einer vollstan- 
digen Verschmelzung geht, zusammen. Wenn die lateralen Sehloben dann 
medial verschoben werden, durfte dies eine Konzentrierung des Nerven- 
komplexes der Frontalorgane in der Medianlinie herbeifthren und eine in- 
timere Vereinigung zwischen ihnen und den Nerven sowie der Sehmasse des 
Naupliusauges notwendig machen. Bei Lepidurus haben sich die Lateral- 
augen zwar stark, die Sehloben aber nicht in entsprechender Weise dorsal 
verschoben. Sie liegen getrennt wie bei Limulus. 

Was den histologischen Bau des Geruchsorgans bei Limulus betrifft, so 
stimmt dieser vollkommen mit der histologischen Struktur der Frontalorgane, 
so wie sie bei den niederen Krustazeen vorkommt, tberein. Im allgemeinen 
handelt es sich hierbei um grosse, bipolare Sinneszellen mit einem langen 
oder kurzen zentrifugalen Auslaufer, der in irgendeiner Weise im Hypo- 
derm endet. Wir haben gesehen, dass dieser Zellentypus gerade sowohl in 
dem paarigen als auch in dem unpaaren Teil des Geruchsorgans bei Limulus 
vorkommt. Ein naheres Studium dieser Zellen zeigt bezuglich des feineren 
Baues eine auffallende Ahnlichkeit mit den Frontalorganzellen der Phyllo- 
poden. Sie haben so eine stark langsfaserige Struktur im Plasma, was nach 
HANstTROM bei den Frontalorganzellen gewisser Phyllopoden der Fall ist. 
HanstrOm hat ferner (1931) bei einigen Phyllopoden eigenttimliche Ein- 
lagerungen in den Frontalorganzellen gesehen. Es sind lange, scharf kon- 
turierte Fasern im Plasma, die oft die Tendenz zeigen, in die Peripherie der 
Zelle vorzuriicken, wo sie als Grenznahte oder Basalplatten, wie er sie be- 


nennt, zum Vorschein kommen. Er konstatiert, dass CLaus 1886 solche Bil- 
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dungen in den dorsalen Frontalorganzellen bei den Cladoceren gesehen hat. 
Ferner haben NowrkorFr und LEpDER stark gefarbte und lichtbrechende Bil- 
dungen zwischen den Frontalorganzellen beobachtet, ersterer in dem _ un- 
paaren Organ bei den Euphyllopoden, letzterer in dem unpaarigen bei den 
Cladoceren. Nach Now1korr sollen diese Bildungen darauf hindeuten, dass 
das Organ irgendein Lichtsinnesorgan sei. HANstTROM hat keine nahere Er- 
klarung fur diese eigentumlichen Einlagerungen geben wollen, er glaubt aber 
nicht, dass sie etwas mit Sinneszellen zu tun haben. Wir sahen, dass solche 
,,Einlagerungen“ im Plasma der grossen lateralen Geruchssinneszellen bei 
Limulus (siehe S. 58) vorkommen. Es sind feine Kanale, die die Zellen 
durchsetzen, und da das Plasma in den Wanden der Kanale den Farbstoft 
besonders stark aufnimmt, so erhalten sie eine sehr deutliche Kontur. Zwi- 
schen einigen dicht aneinander liegenden Zellen konnten auch hier dunklere 
Partien in den Zellwanden unterschieden werden. Diese sind es, die von 
DEMOLL als Rudimente der Rhabdomnahte angesehen wurden, und die von 
HANSTROM in ahnlicher Weise (siehe S. 46) gedeutet worden sind. Die 
Photographien HanstrOms von den Frontalorganzellen bei gewissen Phyllo 
poden zeigen indessen, was die histologische Struktur betrifft, eine vollstan- 


lige Ubereinstimmung mit den Sinneszellen in den Geruchsloben bei Limulus. 


Die wiedergegebenen Plasmafasern (siehe die Mikrophotographie einer 
Frontalorganzelle bei Eurycercus, Abb. 2, S. 127, 1930) zeigen eine voll- 
kommene Ubereinstimmung mit den inirazellularen Bildungen bei diesem 
lier. Es durfte sich deshalb auch bei den Phyllopoden um nichts anderes 
als Kanalbildungen im Plasma handeln. 
Sowohl der histologische Bau des Geruchsorgans bei Limulus als auch 
ine Anlage deuten darauf hin, dass es ein Frontalorgankomplex ist, der 
sowohl das mediane als auch das laterale Frontalorgan bei den Krustazeen 
umfasst. PATTEN ist auch 1912 zu dem Schluss gekommen, dass das Geruchs- 
organ bei Limulus mit den Frontalorganen bei Branchipus und Lepidurus zu 
homologisieren ist. Er hat im Detail bei Limulus und Branchipus die beiden 
Organe miteinander verglichen. Dass die Organe, insbesondere das laterale, 
hier bei Limulus so stark entwickelt sind, konnte moglicherweise damit zu- 
sammenhangen, dass die Antennen bei diesen Tieren fruh verloren ge- 
gangen sind. 
Dass die Organe nie etwas mit einer Lichtperzeption zu tun gehabt 


haben, durfte als sicher anzusehen sein, seitdem die als Basalplatten und 


Rhabdomnahte gedeuteten Bildungen ihre Erklarung in der frtiher beschrie- 


benen Weise erhalten haben. Dies stimmt auch mit ihrem phylogenetischen 
Ursprung uberein. Werden sie namlich auf die praantennalen Bildungen bei 
den Polychaten zuriickgefuhrt, so muss nattrlich daraus folgen, dass die 
Organe von Anfang an nie etwas mit der Lichtaufnahme zu tun gehabt 


haben. 
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VII. VERGLEICH ZWISCHEN SEHNERVEN UND SEHGANGLIEN 
BEI LIMULUS UND SKORPION. 


PaTTEN hat im lateralen Sehganglion von Limulus vier Sehmassen be 
schrieben. VIALLANES beschreibt drei Sehmassen, von welchen die innere 
durch einen kurzen Traktus mit dem Zerebrallobus verbunden sein soll. 
HOLMGREN findet nicht mehr als zwei solche Massen, und HANstTROM meint 
zuerst in Ubereinstimmung mit VIALLANEs, dass die Anzahl drei ist, um 
spater wie HOLMGREN nicht mehr als zwei zu finden. Dass die Anzahl gut 
abgegrenzter Sehmassen nicht mehr als zwei ist, ist am besten in frithen 
Stadien wahrend der postembryonalen Entwicklung des Gehirns zu sehen. 
Die Sehmassen sind dann von stark chromatischen Ganglienzellen umgeben, 
die auffallend gegen die tbrige protozerebrale Ganglienzellenschicht ab 
stechen. Bei der Larve im Trilobitenstadium kann man deutlich sehen, dass 
diese chromatischen Zellen in dem Lateralaugenlobus rings um zwei kleine 
Sehmassen geordnet sind (Abb. 1). Das Neuropilem derselben zeigt auch an 
Schnitten einen etwas dunkleren Farbenton als die ubrige Filarmasse, was 
darauf beruht, dass die Fasern dieser Massen dichter zusammengepackt 
liegen. Dass PatteEN zu der Auffassung gekommen ist, Limulus habe in dem 
Lateralaugenganglion vier Sehmassen, riuhrt sicherlich daher, dass er den 
obersten, spitz vorragenden Teil des Zerebrallobus als die zwei inneren Seh- 
massen gerechnet hat. In Abbildungen dieses Sehganglions (1912) liegen 
namlich diese beiden Massen an der Medialseite der zweiten, grossen Masse. 
Da die Zerebrallobusspitze dicht von Ganglienzellen umgeben ist, kann man 
leicht den Eindruck bekommen, dass Sehmassen dort vorhanden waren. 
Sicherlich ist dies jedoch nicht der Fall. 

1893 nahm PaTTEN an, dass der laterale Riechnerv in die zweite Seh- 
masse des Komplexaugenganglions eintritt. Wie aus der Beschreibung der 
Nerven (S. 57) hervorgeht, durfte dies jedoch nicht zutreffend sein. Man 
kann in friuhen Entwicklungsstadien sehen, wie der Nerv sich zwischen diese 
Sehmasse und die Spitze des Zerebrallobus hineindrangt; im erwachsenen 
Stadium habe ich ihn in den obersten Teil des Zerebrallobus einmunden 
sehen. Es hat den Anschein, als hatte PATTEN 1912 seine Auffassung von der 
Lage der Wurzeln dieser Nerven geandert. Bei der Besprechung der Ent- 
wicklung des Nerven sagt er namlich: ,,In young Limuli, the roots of the 
lateral olfactories become less compact, and as they were seldom seen in 
methylene blue preparations, it was very difficult to follow them. They 
appear to shift their point of attachment from the second optic ganglion, to- 


wards the inner face of the olfactory lobes, near the tract uniting the median 


and lateral eye centers (fig. 51, oc. tr.). Whether they passed through this 


tract to the olfactory lobes could not be determined.“ Er scheint also jetzt 
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geneigt zu sein anzunehmen, dass der laterale Riechnerv nicht in die zweite 
Sehmasse eintritt, sondern mehr medianwarts von dieser. Der Zerebrallobus 
wird auch von einem Faserbundel von der Einmiindungsstelle des Nerven 
nach dem Zentralkorper hinunter durchzogen, wo ich es in dessen hinteren 
lateralen Teilen habe verschwinden sehen. VIALLANEs sah ihn direkt in den 


Zentralkorper hineingehen. Er sagt namlich 1893 bei der Besprechung der 


Wurzeln des fraglichen Nerven, ,nerf de la fosette sensorielle’, wie er ihn 


»Ce nerf (Pl. 2, fig. 1 et 3, wf) nait de la partie antérieure du lobe 
protocerébral, immédiatement au-dessous du ganglion de l’ceil composé, mais 
son origine n’est marquée par aucune différenciation de la substance du lobe.“ 
I's durfte deshalb als festgestellt anzusehen sein, dass dieser Nerv nichts mit 
der lateralen Sehbahn zu schaffen hat. 

Der mediane Sehnerv verzweigt sich in zwei Strange, deren jeder in sein 
Ganglion eintritt. Die Sehmassen in diesem medianen Sehganglion haben in 
fruheren Entwicklungsstadien eine mehr abgerundete Form, um bei dem er- 
wachsenen Tier mehr langgestreckt und spindelf6rmig zu werden. Sie sind 

ich mit in fruhen Stadien stark chromatischen Ganglienzellen bedeckt. 

- Sehtraktus, der von diesem Ganglion aus an der Oberseite des Zerebral- 
lobus verlauft und sich mit der hinteren Spitze der zweiten Sehmasse im 
Komplexaugenganglion verbindet, ist oben beschrieben worden. Wir haben 
also hier eine klare und deutliche Verbindung zwischen den Linsen- und 
Lateralaugenganglien. An einer Stelle steht das Verbindungsglied mit dem 
in Kontakt. Es ist ein kraftiges Faserbundel, das von den 

Teilen dieses Sehtraktus in die oberen lateralen Teile des ganz 

alb liegenden Zentralkorpers hinaufzieht (siehe Abb. 34). Obwohl 

LANES 1893 unrichtig den Zentralkorper als das zweite mediane Seh- 

lion beschrieben hat, durfte doch seine Abb. 17, Taf. 10 darauf deuten, 

er dieselbe Verbindung zwischen dem Zentralkorper und den lateralen 
Ansenaugenganglions, wie sie hier oben beschrieben wurde, ge- 

IANSTROM hat indessen 1926 unter dem Zentralkorper bei Limulus 
besonderes Assoziationszentrum fur die Sehorgane beschrieben. Nach- 
dem er konstatiert hat, dass die Fasern des Linsenaugennerven in dem Lin- 
senaugenganglion enden, sagt er: ,,Zwischen den groben Enden der Seh- 
‘lenfasern treten die Neuriten der umgebenden Ganglienzellen (/) in die 


} 
| 


schrag nach hinten zu ziehen. Einige von ihnen treten 
n Zentralkorper ein, wo sie verzweigt enden, andere aber, die 

ichtung einschlagen, enden nicht im Zentralkorper, sondern 

auch an gewohnlichen Praparaten wahrnehmbaren beson- 

deren Assoziationszentrum (Ass., Fig. 8). Dieses ist unter dem lateralen 
Teil des Zentralkorpers gelegen und empfangt auch Bundel, welche aus der 


Medulla des Komplexauges stammen. Das genannte Neuropil stellt somit 
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ein Assoziationszentrum samtlicher Sehorgane dar, obgleich es schwer ver- 
standlich erscheint, weshalb ein solches notig ist, da sowohl die Komplex- 
augenzentren (A, Fig. 8) als das Linsenaugenzentrum (//) mit dem Zentral- 
korper in Verbindung stehen und das letztere Organ also derselben assozia- 
tiven Funktion wie das erwahnte Zentrum zu dienen scheint.’ Eine nahere 
Beschreibung dieses Assoziationszentrums hat der Verfasser indessen nicht 
gegeben, und in der genannten Abbildung findet man, dass die Bildung nur 
durch eine kreisrunde Punktierung unter den lateralen Teilen des Zentral- 
korpers markiert ist. Selbst habe ich im Hinblick auf die Angaben Han- 
STROMs eingehend nach einer Bildung in dem fraglichen Gebiet gesucht, die 
als ein solches Zentrum gedeutet werden konnte, jedoch ohne etwas zu 


finden. Da auch Patten bei Golgi-Farbung des Gehirns 1912 nichts der 


artiges beschreibt, und da sowohl Patrens als auch VIALLANEs Abbildungen 


von dem fraglichen Gehirnteil mit denen, die ich bei Rekonstruktion erhalten 
habe, ubereinstimmen, muss es fraglich erscheinen, ob nicht das von Han- 
STROM beschriebene Assoziationszentrum der dicht am medianen Sehganglion 
gelegene Teil des frither beschriebenen Sehtraktus ist, von welchem ein 
Faserbundel in den Zentralkorper hinunterzieht. 

Was die beiden Sehmassen des Lateralaugenganglions betrifft, so fehlt 
es, wie schon betont wurde, der einen derselben an Ganglienzellen in ihrem 
hinteren und lateralen Teil. Hierzu ist es schon wahrend der friheren post- 
embryonalen Entwicklung gekommen, denn bei der Larve im_ Trilobiten- 
stadium gibt es stark chromatische Ganglienzellen, vorzugsweise zwischen 
den Sehmassen und an ihren vorderen Teilen. Die Massen haben auch in 
fruheren Stadien eine mehr abgerundete Form. Im Laufe der Entwicklung 
wird jedoch vor allem die zweite Sehmasse immer mehr langgestreckt, so 
dass sie im erwachsenen Stadium nach hinten mit einem abnehmenden Teil 
hervorragt (Abb. 30). 

Wir wenden uns nun dem Verhalten der Sehnerven und Sehganglien 
beim Skorpion zu. Auch hier finden wir nur zwei Paare Sehnerven, die 
Linsen- und die Lateralaugennerven, die in den oberen und vorderen Teil 
des Neuropilems eintreten. Die letzteren ziehen in den vorderen ausseren 
Rand des Gehirns hinein, wahrend die Linsenaugennerven mehr medial ein- 
treten. In dem medianen Sehganglion findet sich beim Skorpion eine Seh- 
masse und in dem lateralen drei solche. Die Sehmasse der Medianaugen 
und die beiden ausseren Massen in dem lateralen Sehganglion sind mit 
kleinen chromatischen Ganglienzellen versehen, nicht aber die dritte Seh- 
masse in diesem Ganglion. Diese, die ein Verbindungsglied zwischen den 
beiden Sehganglien bildet, indem ein Faserbundel von der Sehmasse der 
Medianaugen dort ein Biindel von der zweiten Sehmasse im Lateralaugen- 
ganglion trifft, hat eigentlich keinen typischen Sehmassencharakter. Ihr 


Neuropilem unterscheidet sich namlich nur unbedeutend von dem tbrigen 


1933. 
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rehirnneuropilem, und die Zellen, die um sie herumliegen, haben den Cha- 
rakter gewohnlicher protozerebraler Ganglienzellen, indem sie weder von 
stark chromatischem noch von besonders kleinem Typus sind. Von diesem 
Verbindungsglied zwischen den Sehganglien verlauft ein Faserbundel nach 
dem Zentralkorper hinab. Dieser Bau der Sehzentren beim Skorpion ist 
fruher von Saint-ReEMy nachgewiesen worden, und HANSTROM ist 1923 zu 


derselben Auffassung gekommen wie der franzosische Forscher. 


Wenn es einen Vergleich zwischen den Sehorganen bei den Xiphosuren 


und den Arachnoideen gilt, so sind die verschiedenen Forscher seit lange 
damit einverstanden, die Komplexaugen bei Limulus mit den Lateralaugen 
bei Skorpionen und Spinnentieren zu homologisieren. Die lateralen Linsen- 
zellen der letzteren Gruppe sind aus den zusammengesetzten Lateralaugen 
bei den Eurypteriden und Xiphosuren entstanden, auf welches Verhaltnis ja 
auch die von KISHINOYE vorgenommenen ontogenetischen Untersuchungen 
uber die Entwicklung der Lateralaugen bei den Spinnen hinzudeuten schei- 
nen. Die VeRsLUys-DEMoLLschen Theorien einer phylogenetischen Entwick- 
lung in entgegengesetzter Richtung dtirfen nach der Kritik, die in der letzten 
Zeit gegen ihre Limulus-Hypothese gerichtet worden ist, unbertcksichtigt 
bleiben. 

Was die medianen Augen bei Limulus betrifft, so sind sie gleichfalls 
fruh mit den Medianaugen bei den Spinnentieren homologisiert worden. 
Forscher wie LANKASTER (1880), KISHINOYE (1893), PATTEN (1893), CAR- 
PENTER (1903), PETRUNKEWITSCH (1913) und PLATE (1924) waren dieser 
\uffassung. Indessen sind in der letzten Zeit andere Vergleiche bezuglich 
der Sehnerven bei Limulus, beim Skorpion und bei der Spinne aufgestellt 
worden. Der Medianaugennerv bei Limulus soll nicht mit dem Medianaugen- 
nerven beim Skorpion homolog sein, sondern die ,,Ventralaugennerven”, 
also die lateralen Riechnerven, bei dem ersteren Tier sollen den Medianaugen- 
nerven bei den beiden letzteren Gruppen entsprechen. HANsTROM hat auf 
mehreren Wegen die Richtigkeit dieser Auffassung zu beweisen versucht. 

Die in Rede stehende Homologisierung ist erst von HOLMGREN 1910 

rgestellt worden. Dies dtirfte indessen darauf beruhen, dass der Forscher 

i der Auffassung war, dass der Medianaugenneryv bei den Skorpionen 
in die zweite Sehmasse des Lateralaugenganglions eintrete. Bei einer solchen 
Voraussetzung sind nattrlich die Moglichkeiten fur eine Homologisierung 
zwischen den beiden Nerven vorhanden, da ja PATTEN 1893 annahm, dass 
der Riechnerv bei Limulus in die zweite Sehmasse im Komplexaugenganglion 
eintrete. Schon 1916 hat HOLMGREN indessen darauf hingewiesen, dass die 
Medianaugen bei Limulus und Spinnentieren sich in derselben Weise zu ent- 
wickeln scheinen, wahrend das Geruchsorgan bei Limulus eine ganz eigen- 
artige Entstehung und Entwicklung hat, und nachdem HANstTrOM ebenso 


wie SAINT-Remy gefunden hat, dass der Medianaugennerv beim Skorpion 
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nicht in die zweite Sehmasse des Komplexaugenganglions, sondern in die 
dritte eintritt, hat HoLMGREN eine andere Stellung zu dem Problem ein- 
genommen. 

Trotzdem Hanstr6m also nachgewiesen hat, dass der Medianaugennerv 
in die dritte Sehmasse beim Skorpion eintritt, halt er doch daran fest, dass 
der Nerv mit dem Ventralaugennerven bei Limulus homologisiert werden 
muss. Dies beruht darauf, dass seiner Meinung nach die zweite grosse Seh- 
masse bei Limulus Andeutung zur Zweiteilung zeigt. Auf diese Weise erhalt 
man also auch bei den Xiphosuren eine Anzahl von drei Sehmassen in dem 
Komplexaugenlobus. Die kleine Sehmasse, die HOLMGREN beim Eintritt des 
Ventralaugennerven in die zweite Sehmasse bei Limulus als vorhanden an- 
nahm, halt HANstrOm fur homolog mit der Sehmasse im Medianaugengan- 
glion der Skorpione. Mit Rucksicht auf eine Aufteilung der zweiten Seh- 
masse des Komplexaugenganglions bei Limulus sollen dann die in diesem 
Ganglion befindlichen Sehmassen innerhalb der beiden Gruppen miteinander 
vergleichbar sein. 

Wenn Hanstr6Om indessen 1926 ein Assoziationszentrum unter dem 
Zentralkorper be1 Limulus einfuhrt und erklart, dass dieses Zentrum sowohl 
mit dem Linsen- als auch mit dem Komplexaugenganglion in Verbindung 
steht, muss doch die Homologie fallen. Kine Verbindung zwischen den frag 
lichen Ganglien bei Limulus muss namlich aller Wahrscheinlichkeit nach mit 
der Verbindung homolog sein, die zwischen den entsprechenden Ganglien bei 
Spinnentieren vorhanden ist. Der Nachweis einer derartigen Verbindung bei 
Limulus macht, wie wir gleich sehen werden, die Homologisierung des Riech- 
nerven bei diesem Tier mit den Medianaugennerven beim Skorpion un- 
moglich. 

Dass die Medianaugennerven bei Limulus und Spinnentieren sehr fruh 
miteinander homoligisiert wurden, beruhte sicherlich auf der gleichartigen 
Lage der Medianaugen bei den beiden Gruppen. Nattrlich braucht die gleich 
artige Lage dieser Augen an und fur sich nicht darauf zu deuten, dass sie 
homologe DBildungen sind, man wird aber unwillktrlich ein wenig miss- 
trauisch, wenn man auch die Eurypteriden bertcksichtigt und da findet, dass 
die Medianaugen bei dieser Gruppe, die ohne Zweifel dem Limulus nahe- 
gestanden hat, nach den HanstrOmschen Augenhomologisierungen mit den 
Medianaugen der Spinnentiere, aber nicht mit den Medianaugen bei Limulus, 
sondern mit dem auf der Ventralseite vor dem Mund liegenden Geruchs 
organ bei diesem Tier zu vergleichen sind. Was die Eurypteriden betrifft, 
so betont HanstrOm, dass LANKASTER (1881) und seine Schuler die Eury- 
pteriden und Skorpione Segment fur Segment verglichen haben, und da die 
Lage der dorsalen Ozellen bei der ersten Gruppe vollstandig mit der Lage 


der Medianaugen bei den Skorpionen ubereinstimmt, so mtissen die Ozellen 


der Eurypteriden mit den Medianaugen der Arachnoiden verglichen werden. 
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Da diese aber nicht mit den Medianaugen der Xiphosuren homolog sind, so 
kann dies auch nicht mit den Ozellen der Eurypteriden der Fall sein. Eine 
solche Beweisftihrung fordert indessen, dass die Medianaugen der Xipho- 
suren nicht mit den gleichbenannten Augen der Spinnen homologisiert wer- 
den kénnen. Dies ist indessen doch der Fall. Die in Rede stehenden Augen 
sind ganz sicher homolog. 

Wir haben gesehen, dass die Medianaugen bei Limulus sich am Gipfel 
eines medianen Augensackes bilden, der sich vom vorderen Rande der Ge- 
hirnanlage aus invaginiert und nach vorn vom Gehirn hervorragt. In den 
untersuchten Embryonalstadien des Limulus erscheint der fragliche Sack als 
‘ine einfache Bildung (siehe Abb. 43). Patten gibt aber an, dass er letzthin 
urch zwei Einstiilpungen gebildet ist, die in der Medianlinie zu einem ein- 
fachen Sack sich vereinen. In den Wanden dieses Sackes entwickeln sich die 
Linsenaugennerven. Beachten wir, wie die Medianaugen beim Skorpion ge- 
bildet werden, so finden wir, dass hier die Entwicklung annahernd die 

Am Vorderrand der Gehirnanlage werden zwei dicht an der 
Medianlinie liegende Invaginationen gebildet, die allmahlich zusammen- 
wachsen und eine einheitliche Tasche, in der sich die Medianaugen ent- 
wickeln, also einen Augensack, bilden. Beim Skorpion aber biegt sich diese 
Tasche nach vorwarts tiber die Gehirnanlage und zieht sich wie ein Visir 
iiber dieselbe herab. Dies kann indessen nicht verwundern, da man weiss, 
dass die Gehirnanlage sich hier im Laufe der Entwicklung immer mehr aut- 
richtet. Man kann sich tbrigens denken, dass der proventrikulare Teil des 
Darms bei Limulus nicht uber die Gehirnanlage vorgebogen wird, so dass 
diese gleichsam gehindert wirde, sich aufzurichten, sondern dass sich die 
Anlage auch dort im rechten Winkel gegen die Lage, die sie jetzt besitzt, 
nach aufwarts biegt. Was wirde das zur Folge haben: Ja, der mediane 
\ugensack bei Limulus wurde in eine Lage kommen, die annahernd der Lage 
desselben beim Skorpion entspricht. Er wiirde also vor der ventralen Seite 
des Gehirns liegen. Die Embryonalentwicklung spricht also offenbar dafur, 
dass die Medianaugen bei den beiden Gruppen homologe Bildungen sind. 


Man findet aber, dass diese Auffassung auch vom rein morphologischen 


Gesichtspunkt aus mit grosster Sicherheit sich als die richtige ergibt. Der 


distinkte Sehtraktus, der bei Limulus die Sehmasse des Linsenauges mit dem 
Komplexaugenganglion verbindet, ist offenbar mit der Verbindung homolog, 
die zwischen dem Median- und dem Lateralaugenganglion bei den Spinnen- 
tieren vorhanden ist. r Bau der Sehganglien stimmt gleichfalls nahezu 
uberein. Zwar ist die Anzahl der Sehmassen nicht die gleiche. Limulus hat 
ja zwei Sehmassen im Komplexaugenlobus, wahrend beim Skorpion dret 
vorhanden sind. Es ist aber von mehreren Limulusforschern hervorgehoben 

ite Sehmasse im lateralen Sehganglion Zeichen einer 


proximale, nach hinten ausgezogene Teil dieser 
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grossen Sehmasse ist zweifellos ein Seitenstuck zu der dritten Sehmasse der 


Skorpione. Dies wird dadurch bestatigt, dass die dritte Sehmasse bei den 


Skorpionen keinen eigentlichen Sehmassecharakter hat. Ihr fehlen z. B. die 
fur die tibrigen Massen charakteristischen chromatischen Ganglienzellen 
Dies gilt indessen auch fiir den hinteren und lateralen Teil der zweiten Seh 
masse bei Limulus, was sowohl aus PATTENs (1912) als auch aus HANSTROMS 
(1926) Untersuchungen tuber den feineren Bau dieser Masse hervorgeht. 
Vermutlich ist es auch diese Aufteilung der Masse, die VIALLANES 1893 
veranlasst hat, drei Sehmassen im lateralen Sehganglion bei Limulus zu be 
schreiben. Die dritte Sehmasse liegt so, dass sie, seinen Abbildungen nach 
zu urteilen, gut als der hintere Teil der grossen zweiten Sehmasse gedacht 


werden kann. 


a. 
\bb. 42a und b. Schema uber die Verhaltni 
Limulus 

Auf Grund des Angefuhrten ist also als festgestellt anzusehen, dass di 
Medianaugennerven bei Limulus und Spinnentieren homologe Bildungen sind, 
und dass die Augenhomologisierungen durch die ganze Chelizeratenserie hin 
auf eine vollig einheitliche Basis gestellt werden konnen. Es sind die Median 
und Komplexaugen der Trilobiten. (Abb. 42a und 42b versuchen die oben 
erwahnten Homologisierungsverhaltnisse bei Limulus und beim Skorpion zu 


veranschaulichen. ) 


VIII. VERGLEICH ZWISCHEN DEN ,,VENTRALAUGEN* DES 
LIMULUS UND DEN ORALEN ORGANEN DER TRILOBITEN. 


1900 hatte Linpstr6m mehrere Trilobitengruppen mit Riicksicht auf 
die am Hypostom vorkommenden Tuberkeln oder Maculae untersucht und 
war zu der Schlussfolgerung gekommen, dass sie als Sehorgane aufzutassen 


seien. Mehrere Forscher hatten auch vor LinpstrOm die fraglichen Bil- 
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ungen beobachtet, die dann meistens als Ansatzpunkte fur Muskeln oder 
sogar als Drtisenbildungen angesehen wurden. Schon 1go1r hat JAEKEL 
bh 


etont, dass die 


von LinpstTROM als Sehorgane gedeuteten Bildungen wahr- 
scheinlich nichts anderes als Spuren der Muskelansatzstellen sind. 1926 hat 
indessen HanstrOM die Ansicht verfochten, dass diese oralen Organe der 
ilobiten mit den ,,Ventralaugen“ bei Limulus zu vergleichen waren. Er 
diese ,,Ventralaugen‘ im Trilobitenstadium als ein wirkliches Seh- 
HANsTROM hat sich deshalb gedacht, dass die Sehorgane 

‘tthropoden von Anfang an in drei sog. Sehspharen, eine ventrale, 

und eine laterale, aufgeteilt waren. Die ventrale wtirde die 
Ventralaugen der Trilobiten und Xiphosuren und die Medianaugen der Eury- 


pteriden und Arachnoiden sowie das Tomosvarysche Organ der Myriapoden 


umfassen. Vollig unabhangig davon, was die ,,Ventralaugen bei Limu- 


teht fest, dass sie mit protozerebralen Teilen des Gehirns vereint 
lie Nerven in die Frontalloben eintreten und sich anscheinend 
it dem Zentralkorper verbinden. Nun hat HENRIKSEN 1926 


it, dass das Hypostom der Trilobiten mit dem 


weise Gatur erbpraci 


brum bei anderen Arthropoden homolog ist. Demnach_ soliten, wenn 
..Ventralaugen’ bei Limulus mit den oralen Organen der Trilobiten 

n, diese letzteren vom Protozerebrum aus innerviert werden, 

ie offenbar dem tritozerebralen Gebiet angehoren. Vielleicht sind, 
IANSTROM auch hervorgehoben hat, segmentale Verschiebungen von 
Sinnesorganen moglich, in diesem Falle aber scheint eine Verschiebung un- 
denkbar. HOLMGREN hat dies deutlich durch einen Vergleich mit dem Limu- 


] 
17 


lusembryo klargestellt. Vor der Mundoffnung liegen in der Sagittalebene, 
yon vorn nach hinten gerechnet, folgende Organe: 1. die Labrumanlage, 

mit dem Ektoderm noch zusammenhangende Gehirnanlage, 3. die 
\Ventralaugenanlage und 4. die Linsenaugenanlage. HOLMGREN sagt auch: 
tine Annahme, dass die oralen Organe der Trilobiten mit den Ventral 
bei Limulus homolog seien, wurde dann besagen, entweder dass das 


Gehirn bei den Trilobiten im Hypostom morphologisch vor den oralen Or- 


augen 


ganen gelegen sei, oder dass bei Limulus die Anlage der ,Ventralaugen‘® sich 
phylogenetisch quer durch die Gehirnanlage von dem morphologischen Vor- 
derrand nach dem morphologischen Hinterrand derselben zu verschoben habe. 
Da die beiden Alternativen sinnlos scheinen, erubrigt sich nur die Homo 
logie abzuweisen.’ Die Richtigkeit hiervon wird vollstandig durch Abb. 8 
erwiesen, die einen 1 ‘r Sagittalebene gelegten Schnitt einer Larve im 
Trilobitenstadium wiedergibt. Man sieht hier, dass die Gehirnanlage ein 
scutes Stick vor der Labrumanlage liegt, und dass die am Vorderrand des 
Gehirns gelegenen ,,Ventralaugen” die mit dem [Ektoderm zusammen- 
hangende Partie der Globulimasse hinter sich haben. In diesem Zusammen- 


hang sei auch darauf hingewiesen, dass die oralen Organe bei den Trilobiten 


Nf 
Is 
1 
sind Inde! 
1A 
1eSSiicn 


DAS GEHIRN VON LIMULUS POLYPHEMUS 


nicht am vorderen Rand des Hypostoms, sondern in den meisten Fallen im 
hinteren Teil desselben gelegen sind, und dass sie, wenn auch ihre Lage bei 
vielen Formen variiert, doch nie vor der Mitte des Hypostoms liegen. Die 
alten Theorien, dass diese ,,Maculae‘‘ bei den Trilobiten nichts anderes als 
Ansatzstellen ftir Muskeln sind, scheinen unter solchen Verhaltnissen be 


1 


sonders gute Grunde fur sich zu haben. Bei mehreren Arthropoden kommen 


Muskelinsertionsstellen vor, die vollstandig den Flecken am Hypostom der 
Trilobiten gleichen. Schon JAEKEL hat die Ostrakode, /sochilina grandis 
(siehe JAEKEL, 1901, Abb. 12) als ein typisches Beispiel hierfir angefuhrt, 
und wenn er die ,,Maculi am Hypostom der Trilobiten nicht als Sehorgane 
betrachtet, stimmt ihm HENRIKSEN 1926 vollkommen bei. HOLMGREN hat 
auf die grossen Hinterrandflecke an der Oberseite des Kopfes bei Acellus 
hingewiesen, wo ein kleines facettenstrukturiertes Gebiet vorkommt, das, 
obwohl es die Insertionsflache ftir einen Tentorialmuskel ist, doch den Ein 
druck eines zusammengesetzten Auges macht. 

Was die von HaNnstrOm hervorgehobenen drei Sehspharen der Arthro 
poden betrifft, so ist keine Moglichkeit vorhanden, bei Limulus und bei den 
Trilobiten eine ventrale und eine dorsale zu unterscheiden. Auch wenn es 
sich so verhielte, dass die ,,Ventralaugen“ bei Limulus wirkliche Seh 
organe waren, wie HANSTROM angenommen hat, oder Rudimente solcher, so 
wurde dennoch keine Moglichkeit fiir eine Einteilung der Sehorgane in 
solcher Weise vorhanden sein. Sowohl in den frthen Embryonalstadien 
(siehe Abb. 43) als auch bei der Larve im Trilobitenstadium (Abb. 4 und 10) 
sieht man, dass die lateralen Teile des Geruchsorgans (HANSTROMs Ventral- 
augen) am Vorderrand der Gehirnanlage in unmittelbarer Nahe der Mun- 
dung des medianen Augensackes angelegt werden. Demnach entstehen das 


Linsenauge und die ,,Ventralaugen’’ zusammen, und obschon das Linsen- 


auge durch die Invagination des Sackes nach der Dorsalseite hin verschoben 


wird, konnen deshalb die beiden Organe doch nicht als zwei verschiedenen 


, sehspharen angehorend betrachtet werden. 


IX. DIE ,SEGMENTIERUNG* DES LIMULUSGEHIRNS. 


HOLMGREN hat 1916 das Arthropodengehirn als ein Synzerebrum, das 
ein Archizerebrum (das Vorderhirn) und ein Tritozerebrum umfasst, be 
zeichnet. Das Archizerebrum ist aus dem prostomialen Teil bei den Poly- 
chaten herzuleiten, indem das Tritozerebrum das erste postosophagale Gan- 
glion ist, das sich zephalisiert hat. Die Kommissur desselben verlauft hinter 
dem Schlund, die Ganglien aber rucken im fruhen Embryonalstadium nach 
vorn und vereinigen sich mit dem Archizerebrum. Dass der Tritozerebralteil 


t 


als das erste wirkliche Segment aufzufassen ist, geht deutlich aus der Dar- 
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ung HoLMGRENs hervor. Wenn namlich das Vorderhirn sich zufolge der 
\ufspaltung desselben, die innerhalb der Gruppe der antennaten 

ropoden vorkommt, in ein Proto- und ein Deuterozerebrum teilt, wird 

der letztere Teil als ein sekundares Segment bezeichnet, also der Anlage nach 
etwas ganz anderes als das Tritozerebrum. Wenn deshalb in den HOLMGREN- 
hen Homologisierungsschemas der Proto- bzw. der Deuterozerebralteil 
lichen Segmente eingereiht wird, so ist damit nichts ttber den 

ger segmentalen Charakter dieser beiden ersten Teile gegen- 

brigen ausgesagt worden, sondern jeder Teil bzw. jedes Segment 


mit den ihnen entsprechenden Teilen innerhalb der verschiedenen 


‘thropodengruppen homologisiert. Keineswegs ist durch diese Einteilung 


l ler Prostomiebegriff weggefallen, wie SODERSTROM 1927 
‘nn dieses Archizerebrum (das Proto- + Deuterozerebrum), 
-rostomium, wurde von HOLMGREN im Sinne einer solchen metameren 
\uftellung des Ne rvensystems, wie es postoral vorliegt als unsegmentiert 
er von SODERSTROM aufgestellte Prostomiebegriff ist, wie HAN 

lich ausgesprochen hat, nur theoretisch, aber nicht praktisch 
konnte ihn deshalb auch, wie HANstrOM 1930 betont hat, 
konsequent aufrechterhalten, GUSTAFSON (1930), der in Anlehnung an 
RSTROMSchen Arbeiten glaubte konstatieren zu konnen, dass HOLM- 
rung des Gehirns irrefuhrend sei, sagt namlich: ,,Statt von 

sprechen, muss man einen pro 

rscheiden... In Wirklichkeit han 

der bei hoheren Formen sekun 

Prostomium zu bezeichnen 


ist also in Wahr- 


Segment.’ Das P von welchem GUSTAI 


RSTROM mit einem solchen gemeint hat, 
ob dieses dann als sekun 
ird, ist von ge 

7 


den hinter dem 


rage gekommen 


‘tont, dass der feinere texturelle Bau des Vor- 
on solcher Beschatfenheit ist, dass eine Mog 

ine Segmentierung bei dem 

- auch betreffs des Nereisgehirns. 

Polychaten das erste Bauchganglion Tendenz zu einer 
dies dann eine normale Erscheinung innerhalb der 
werden die Kommissuralganglien und das 


rein t yeraphische 


eingerechnet. Eine 
Polychaten ist nicht leicht durchzufthren 


einen Vergleich von keiner praktischen Bedeutung 
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sein. Rein theoretisch hat sich jedoch HOLMGREN eine Einteilung des Vor- 
derhirns der Anneliden vorgestellt. Es ist eine rein prospektive Einteilung 
Bertcksichtigt man namlich das Aussehen des Vorderhirns bei den anten- 
naten Arthropoden, wo die Palpen ihr Gegenstuck in der ersten Antenne 
haben, so durften die Palpenganglien hier bei den Anneliden vom itibrigen 
Vorderhirn abgetrennt werden konnen. Man wurde dann zwei Teile in dem 
selben erhalten, einerseits den oberen Teil des Gehirns mit den Globuli, dem 
Augennervensystem und den Nuchalganglien und anderseits die Palpen- 
ganglien mit dazugehorender Palpenglomerulimasse. Das Vorderhirn ist hier 


also ein Proto-Deuterozerebrum, wo ein Deuterozerebrum sich noch nicht 


vom Protozerebralteil abgetrennt hat, wie bei den hoheren Arthropoden. 


Die Aufspaltung des Vorderhirns der Arthropoden in zwei Teile, das 
Proto- und das Deuterozerebrum, begann mit einer Aufspaltung der Palpen- 
glomeruli in die zur Globulimasse gehorenden Glomeruli (Stielglomeruli 
und in die Antennalglomeruli. Was die antennaten Arthropoden betrifft, so 
unterliegt es keinem Zweifel, welche Richtung die Entwicklung genommen 
hat. Hier hat die Aufspaltung zu einem gut abgegrenzten Antennalteil 
gefuhrt, der auch embryonal (obwohl nicht in seiner allerfruhesten Entwick 
lung [REICHENBACH]) als ein solcher angelegt wird. Anders gestaltet sich 
das Verhaltnis bei der chelizeraten Arthropodengruppe. Hier haben sich die 
Antennen, wenigstens bei den rezenten Formen, zuruckgebildet. Unter den 
fossilen Merostomaten haben die Aglaspinen und wahrscheinlich auch die 
Limulaven solche gehabt. Unter den Chelizeraten finden wir keine solch« 
fruh angelegte, typische Antennalregion wie bei den Antennaten, und es 
fragt sich da, wie man ihr Vorderhirn aufzufassen hat. HOLMGREN war der 
Meinung, dass hier nie eine sekundare Aufteilung oder Segmentierung vor 
handen gewesen ware, obwohl sich eine gewisse Tendenz in dieser Richtung 
geltend gemacht hat. Das Vorderhirn ist gleichsam fur eine solche sekundare 
Segmentierung zurechtgelegt. Es bestand ursprtinglich sowohl aus dem 
deutero- als auch dem protozerebralen Teil, die jedoch zusammen eine un 
segmentierte Einheit bildeten. Die Beweise hierftir liegen teils in > Onto 
genie, teils in der Antennalregion, die HOLMGREN im Vorderhirn des Limulus 
entdeckt hat. HANsSTROM ist dagegen der Meinung, dass die Chelizeraten aus 
Formen herzuleiten sind, die eine typische Aufspaltung des Vorderhirns in 
ein Proto- und ein Deuterozerebrum besessen haben, obwohl der letztere Teil 
im Laufe der Phylogenese im Zusammenhang mit der Reduktion der Anten 
nen verloren gegangen ist. Er erkennt die Antennenglomeruli, die HOLMGREN 
bei Limulus gefunden hat, nicht als solche an. 

Da die Xiphosuren zweifellos infolge ihrer allgemeinen Organisation 
von den Trilobiten herzuleiten sind, und da sie auch eine Verwandtschaft 
mit den Arachnoiden aufweisen, so hat man sich, wenn es sich um die Frage 


der ,,Segmentierung*‘ des Vorderhirns bei den Chelizeraten handelt, nur an 
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5 zu halten. Was hier aus dem Studium der Morphologie 
auch der Embryologie hervorgeht, muss in erster Linie von entscheiden- 
Bedeutung fur das fragliche Problem sein. 

Schon im Trilobitenstadium konnten in den lateralen Teilen des Neuro- 
pilems vor der Schlundkommissur kleine Verdichtungen in der Fasermasse 
beobachtet werden. Diese Verdichtungen werden im Laufe der postembryo- 
nalen Entwicklung immer markanter. Im erwachsenen Stadium kann in 
der entsprechenden Region auf der Ventralseite ein Gebiet unterschieden 
werden, dessen Neuropilem auffallend von der ubrigen Fasermasse des Ge- 
hirns abweicht. Es ist ein abgerundetes Gebiet, das so oberflachlich liegt, dass 
um Teil vom ubrigen Neuropilem abhebt (siehe Abb. 31 und 38). 


sich 


Is besteht aus grossen, dicht aneinander liegenden Verdichtungen oder Glo- 
merulibildungen. Zwischen den Verdichtungen liegen stark farbbare Fasern 
von grobem Kaliber. Dass diese Glomerulibildungen als Antennalglomeruli 
anzusehen sind, geht aus den Verbindungen zwischen dem Gebiet und dem 
ubrigen Gehirnneuropilem hervor. Quer durch das Gehirn erstreckt sich eine 
Kommissur, die Antennalkommissur (Ant. kom., Abb. 32 und 33), die das eine 
Glomeruligebiet mit dem anderen in Verbindung setzt. Von vorn zieht vom 
Pedunculus ein kraftiges Biindel grober Fasern von der Globulimasse in den 
\ntennallobus auf dessen Innenseite (VV, Abb. 32) hinein. Nach hinten 

das Gebiet mittels zweier kraftiger Bundel, die sich spater zu einem 

vereinigen, mit der Bauchganglienkette in Verbindung. Von den Gan- 
glienzellen, die das Gehirnneuropilem bedecken, senden die grossen Zellen- 
bundel B die Neuriten in den Antennallobus hinein, und dies ist auch der 
Fall mit den lateral liegenden Zellengruppen, C, D, E und F. Diese Anten- 
nalregion deutet an, dass die Vorfahren des Limulus eine erste Antenne 
gehabt haben, obwohl diese bei Limulus verloren gegangen ist. 

HANsSTROM hat als Beweis fur seine Ansicht, dass die Antennalregion 
bei Limulus vollstandig reduziert worden ist, unter anderem hervorgehoben, 
lass die Glomeruli, die man in dem oben beschriebenen Gebiet findet, nicht 
wie gewohnliche Antennalglomeruli aussehen. Zum Teil ist dies auch richtig. 


indessen darauf hingewiesen, dass kein Grund vorliegt zu 


Antennalglomeruli in diesem Falle typisch sein sollten. 


ich darauf aufmerksam, dass in einem normalen Antennal- 
folgende Elemente angetroffen werden konnen: 1. Endverzwei- 
die dem sensiblen Teil des Antennalnerven angehoren, 2. Dendriten, 
den Antennalganglienzellen gehdren, 3. tritozerebrale Dendriten 
Verzweigungen von Zellen, die aus dem Globuligebiet herstammen, 
> die protozerebralen Teile mit den Antennalglomeruli verbinden. In 
den Antennalglomeruli existieren also (normal) Synapsen zwischen wenig 
is vier Arten Zellenelementen. Wenn nun, wie bei Limulus, die Antennen 


ind, so folgt keineswegs daraus, dass die Antennalglomerull 
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verschwinden missen, denn beim Wegfall der sensiblen antennalen Verzwei- 
gungen bleiben doch hinreichend Synapsen bestehen, damit die Glomeruli- 
struktur fortbestehe. Beim Wegfall der Antennalelemente aber diirfte sich 
die Natur der Glomeruli verandern, und damit steht in Ubereinstimmung, 
dass ihr grobanatomisches Aussehen nicht mehr vollstandig normal sein kann. 

Es ist fruher hervorgehoben worden, dass schon VIALLANES 1893 ,,une 
volumineuse saillie arrondie en sphére“ in den lateralen Teilen der hinteren 
Partie des Zerebrallobus gesehen hat. Er sagt selbst, dass er die Bedeutung 
dieses ,,tubercule protocérébral, wie er die Bildung nennt, nicht verstehen 
kann. Es ist indessen derselbe Teil, den HOLMGREN 1916 als Antennallobus 
bezeichnet hat. 1912 hat PartEN vor dem Chelizeralganglion einen distinkten 
Teil des Neuropils beschrieben, den er als irgendein Assoziationszentrum 
auffasst. Es sind die sog. Chelizeralloben. ,,The cheliceral lobes (fig. 49, 
ch. 1.)", sagt er, ,,are large spherical masses of neuropile lying on the anterior 
lateral margin of the cheliceral neuromeres. Their lateral surface is covered 


with small cells, whose neurites together with many others, ramify in their 


interior. The most conspicious ones are those belonging to the two sets of 


cerebral associations cells, ch, // c., and the terminal dendrits of the main 
gustatory tracts, Gtr.” Aus den Patrenschen Abbildungen geht deutlich her 
vor, dass die Lage dieser Chelizeralloben exakt dieselbe ist wie die der 
Antennalloben. Da die Loben ausserdem mit eigenen Zellen bedeckt sind, die 
ihre Neuriten in sie hineinsenden, und Verbindungen mit der Globulimasse, 
mit der Bauchganglienkette (gustatory tract) und mit den grossen Zellen 
gruppen auf der Unterseite des Gehirns besitzen, so durfte es kaum zu be 
zweifeln sein, dass es sich hier um den Ho_mGrenschen Antennallobus 
handelt. 

Die Glomerulibildungen und die typischen Verbindungen, die also von 
mehreren Forschern zwischen der Region und den tbrigen Gehirnteilen an 
gegeben worden sind, durften dieselbe als eine Antennalregion dokumen 
tieren. Dass das Gebiet, wie Parren behauptet, zu den Chelizeralneuromeren 
gerechnet werden konnte, ist wenig wahrscheinlich. Die Chelizeralganglien 
werden postosophagal angelegt und rucken dann im Laufe der Entwicklung 
nach dem prostomialen Teil des Gehirns vor, um schliesslich mit demselben 
zu verschmelzen. Der Umstand, dass die Antennen hier bei Limulus verloren 
gegangen sind, hat also nicht, wie HANsTROM meint, das Verschwinden der 
Antennalregion veranlasst. 

Fur eine solche Auffassung spricht auch die Entwicklung der Ganglien- 
zellenschicht des Gehirns vor den Chelizeralganglien. Im Trilobitenstadium 
ist das Vorderhirn mit einer einheitlichen und zusammenhangenden Ganglien- 
zellenschicht bekleidet. Auf den Lateralseiten, uber dem Teil, wo die glome 
ruliahnlichen Verdichtungen im Neuropilem vorhanden waren, fing indessen 


eine Aufspaltung der Zellenschicht an sichtbar zu werden (Abb. 2, 3 und 4). 
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icht wurde dann im Verlaufe der Postembryonalentwicklung geteilt 

in einen vorderen, vor den Pedunculi gelegenen Teil, der die Frontalloben be- 
hinter ihnen, tiber dem Antennallobus gelegene Zellen- 

20 und 23). Im erwachsenen Stadium ist diese hin- 

noch mehr zerteilt worden (Abb. 30 und 31). Das Be- 

ist indessen, dass von den Zellengruppen, die hier gebildet 

lateral gelegenen ihre Neuriten direkt in das Glomeruligebiet 
\ntennalregion senden. Es hat also den Anschein, als ob hier post- 
abgegrenztes Ganglienzellengebiet ausgebildet ware, das einem 
Antennalregion bei Limulus kann jedoch nicht 

Losung der Frage bringen, ob die Vorfahren dieses Tieres ein 
vollausgebildeten Antennalregion besessen haben, d. h. ob 
Sekundarsegmentierung in Ubereinstimmung mit 

‘m antennaten Arthropodengehirn vorhanden gewesen 

ist. Wenn man keine anderen Verhaltnisse als die, welche in dem ausgebil 
ten Limulusgehirn vorliegen, berticksichtigt, are es ja denkbar, das: 
einmal vorhanden war, und dass zusammen mit 

inden der Antennen dieses sekundare Segment, obschon redu- 

vorhanden ware. Wie wir sehen werden, bestehen jedoch 

\uffassung der Segmentierungsverhalt 

solche Losung 


bei den Trilobiten ein vollausgebildetes sekun 


\ntennalsegment, vorhanden gewesen ware, so musste 


wenetischen Entwicklung des Vorderhirns bei Limulus ab 
konnen. Man miusste dann dort wenigstens im fruhen Em 


] 


n Rest eines soicnen segments 


ungsstadien, die 
irnanlage unter 
studiert, dass 
ich von Dot 


dem Mikroskop untersucht wurde. 


itten. Das Nervensystem bei Limulus 


treuten Gangliengruben 

rehirnanlage lie 

medial an 

ren zwei Invaginationen zur Entstehung des Zentral 
die graphische Rekonstruktion eines Embryos in einem 


genganglien (Lg und J/g) und 


\bbildung zeigt die 


lies aus der ont 
yryonalstadium finden. Ein solcher ist 1n 
lessen nicht vorhanden 
In einer Serie Limuluseier in verschiedenen Entwickl 
1 ertugung standen, 1st die i este Entwicklung d¢ en 
such rden. Die allerfrtiihesten Stadien wurden in di Ve 
Lif Cl alist Vom und SOW? if 
Has Tins vrataeht+ antar 
pa re Otaqien wurden dagegen gescnn 
wird durch eine Aus\ 
gende Invaginationen 
leren Vorderrand fth 
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Stadium, wo die Lateral- und Median iii adel 
Zentralkérper (C. An/) schon angelegt worden sind. Die 
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Dorsalseite der Gehirnanlage. An der Ventralseite hangt die ganze Anlage 
mit dem Ektoderm zusammen. Aus der Rekonstruktion geht deutlich hervor, 
dass die Zentralkorperanlage eine Aufteilung in zwei Halften zeigt, die sich 
in der Medianlinie vereinigt haben. Was die medialen Augenganglien (M/q) 
anbelangt, so hangt ihre Ausbildung mit der Invagination fiir den medianen 
Augensack, an dessen Gipfel die Linsenaugen (17) sich entwickeln, zusam- 
men. Diese Auffassung stimmt auch mit derjenigen KisnHinoyes tiberein. Er 
sagt namlich: ,, The optic ganglia of the median eyes are produced from the 
epiblastic thickening forming the united mouth of the invagination for the 


median eyes. The thickening is always between, and touches on each side, 


Fig. 43. Das Gehirn eines Embryos von Limulus. Graph. Rekonstr. Vergr. 133 


the two cephalic ganglia.“ Die Ganglien entstehen in den lateralen Wanden 
des proximalen Teils des Sackes. In spateren Stadien werden sie von dem- 
selben abgetrennt. Im Trilobitenstadium sind sie also von ihm ganz frei 
geworden, und dann haben sich auch die hintersten Teile der Linsenaugen- 
nerven abgezweigt (siehe Abb. 4). 

Is geht deutlich aus der Rekonstruktion hervor, dass, was von der 
Gehirnanlage, abgesehen von den Sehganglien, ertibrigt, ganz einheitlich ist. 
In keinem embryonalen Entwicklungsstadium ist eine Aufteilung dieses Ge- 
hirnteils (C, Abb. 43) zu sehen. Die embryologischen Untersuchungen, die 
von PACKARD (1880), KINGSLEY (1885, 1893), BRAUER (1895), MCCLENO- 


DON (1904) und HOLMGREN (1920) ausgefthrt worden sind, weisen auch 


deutlich darauf hin, dass hier bei Xiphosuren—Arachnoiden nur ein praorales 


Neuromer vorhanden ist. Patrren, dessen Ansicht betreffs der Segmentie- 
rungsverhaltnisse eine ganz besondere ist, da er unter die Segmente auch die 
Sehganglien und das Geruchsorgan im frihen Stadium einbezieht, hat (1912, 
Abb. 140, 141 und 142) eine Entwicklungsserie von Limulusembryonen 
wiedergegeben, die, wenn man von den Sehganglien absieht, auf eine die 


ganze Zeit hindurch einheitliche Anlage fur den praoralen Teil des Gehirns 
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hindeutet. 1893 hat Kisuinoye die Embryonalentwicklung des Limulus longi- 
spinus untersucht. Er findet gleichfalls eine einheitliche Anlage des frag- 
lichen Gehirnteils. Bei einem relativ spaten Stadium, dem Trilobitenstadium 
oder kurz vorhergehenden Stadien, spricht jedoch dieser Forscher von einem 
vorderen und einem hinteren Teil der Anlage (the brain proper). Er sagt 

75): ,.About two weeks before the hatching of the embryo the brain 
proper becomes divided into two transverse portions by a constriction (fig. 
69). Thus the brain of Limulus may be divided into four parts—the ganglion 
of the median eyes, the ganglion of the lateral eyes, and the anterior and 
posterior portions of the brain proper.’ Dass hier im Trilobitenstadium keine 
solche transversale Aufspaltung der Gehirnanlage vorkommt, hat sich aus 
len Untersuchungen tuber das Trilobitenstadium ergeben. Zwischen dem in 
der Abb. 43 abgebildeten Stadium und der eben ausgeschlupften 4-mm-Larve 
habe ich drei verschiedene Stadien untersucht, aber nirgends eine Aufteilung 
les Vorderhirns gefunden. Es legt dies die Annahme nahe, dass KISHINOYES 
anterior portion of the brain proper nichts anderes als die Zentralkorper- 
anlage ist. Mit Sicherheit kann jedoch festgestellt werden, dass nie eine Auf- 
spaltung der Vorderhirnanlage in den fruheren Embryonalstadien nach- 
vewiesen worden ist. 

\VWir kénnen hieraus den Schluss ziehen, dass die Vorfahren des Limulus 
kein sekundar segmentiertes Vorderhirn besessen haben. Das Gehirn bei den 
Trilol war daher sicherlich, wie HOLMGREN es sich gedacht hat, ein 
Protedeuterozerebrum, das ontogenetisch zusammenhangend angelegt wurde. 
Im Verlaufe der Ontogenese entwickelte sich indessen ein Gehirn, in wel- 
‘hem tatsachlich eine Aufteilung der proto- und der deuterozerebralen Ele- 


trat, die gleichsam in verschiedenen Segmenten lagen. Eerst bei den 


tieren wurde diese Aufteilung auf die embryonale Anlage des Vorder- 


1 
rt 


rt, wodurch eine wirkliche Sekundarsegmentierung entstand. 


X. ZUSAMMENFASSUNG. 


ht; 


esten Resultate der Untersuchung zusammen, so 


[rilobitenstadium als ,,Ventralaugen“ gedeuteten Organe 
nichts mit einer Lichtperzeption zu tun haben, sondern als ein frihes Ent- 
wicklungsstadium des Organs, das beim erwachsenen Tier als ein Geruchs- 
irgan bezeichnet wird, anzusehen sind; 
ferner, dass der histologische Bau wie auch die Entwicklung dieses Ge- 


ruchsorgans eine Homologisierung desselben mit den Frontalorganen, wie 
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sie bei den niederen Tierformen innerhalb der Krustazeengruppe vorkom 
men, ermoglichen. Sowohl die dorsalen, paarigen Frontalorgane als auch das 
ventrale, unpaare sind bei Limulus in das Geruchsorgan einbegriffen. Das 
nachstehende Schema (Abb. 44) sucht diese Homologisierungsverhaltnisse 
bei Limulus und Lepidurus zu veranschaulichen. 

Die Lage sowohl der ,,Ventralaugen“ als auch des vollausgebildeten 


Geruchsorgans im Verhaltnis zum Gehirn und auch die Lage desselben 


Fig. 44a und b. Schema uber die Verhaltnisse der Frontalorgane, der Augen, der Glo- 
buligruppen usw. bei Limulus (a) und Lepidurus (6). 


im Verhaltnis zum Schlund und der Oberlippe scheint eine Homologisierung 
des Geruchsorgans bei Limulus mit den am Hypostom bei den Trilobiten vor 
kommenden oralen Organen unmoglich zu machen. 

Da die ,,Ventralaugen“ erstens nicht den Charakter eines Sehorgans 
zu haben scheinen und zweitens ganz dicht an dem medianen Augensack an 
gelegt werden, an der Stelle also, wo sich das Linsenauge entwickelt, durfte 
eine Aufteilung der Sehorgane der Arthropoden auf drei sog. Sehspharen 
nicht hinreichend gerechtfertigt sein. 

Die Medianaugen bei Limulus und Spinnentieren mussen auf Grund 
ihrer gleichartigen Entstehung und ontogenetischen Entwicklung, sowie zu- 


folge der Ubereinstimmung im Bau, welche die Sehbahnen bei den beiden 


Gruppen, rein morphologisch gesehen, aufweisen, miteinander homolog sein. 


Die Augenhomologisierung durch die ganze Arthropodenserie hindurch liegt 


auf vollig einheitlicher Basis (siehe nachstehendes Schema). 
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Die strukturellen Verhaltnisse im Neuropilem zwischen den Pedunculi 
der Globulimasse und den Chelizeralganglien deuten darauf hin, dass das 
Limulusgehirn eine Antennalregion enthalt. In anderer Weise durfte man 
namlich die ventro-lateral, vor der Schlundkommissur gelegenen, ziemlich 
gut abgegrenzten Gebiete, die glomerulusahnliche Bildungen  enthalten, 
issural vereinigt sind und Verbindungen vorwarts mit den Pe- 
und ruckwarts mit postosophagal gelegenen Teilen des Nerven- 
systems besitzen, nicht erklaren konnen. Die Entwicklung der Gan- 
elienzellenschicht des Gehirns scheint diese Auffassung zu_ stttzen. 

Diese Antennalregion 

& und der Umstand, dass 

die Vorderhirnanlage wah- 
rend ihrer fruhesten onto- 
genetischen Entwicklung 
nicht die geringste Spur 
einer Aufspaltung zeigt, 
durften Limulus als einen 


Abkommling von _ Tier- 


formen kennzeichnen, die 
kein sekundar  segmen- 
tiertes Vorderhirn beses- 


sen haben. 
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Lin Linsenaugennerv. 
Lis die 


glions. 


Sehmasse des Linsenaugengan- 

LRN lateraler Riechnerv. 

Ls lateraler Stiel. 

M Mund. 

MAu Medianauge. 

M.Fr. medianes Frontalorgan. 

Mg Medianaugenganglion. 

MGI medialer Globulilobus. 

MGla mediane Globuliausstulpung. 

ML Mediallobus. 

MRN medianer Riechnerv. 

Ms medianer Augensack. 

Mr Rand der Embryonalscheibe. 

NaAu Naupliusauge. 

Ng Neuroglia. 

NL Neurilemma. 

Np Neuropilem. 

Oe Osophagus. 

OGI oberer Globulilobus. 

Os oberer Stiel. 

OO die Stelle, wo der obere selbstandig¢ 
Stiel der Globulimasse die Ganglienzel- 
lenschicht durchsetzt. 


Pd Pedunculus. 
Pg pigmentierter Teil der ,,Ventralaugen“, 
PgS Pigmentstiel. 

Pk Porenkanal. 

Prv Proventrikel. 

Pstr Pigmentstrang. 

Po die Stelle, wo der 


Globulimasse die Ganglienzellenschicht 


Pedunculus der 


durchsetzt. 
RSz Riechsinneszellen. 
Sp Spalte. 
Str Sehtraktus. 
Tm die Mtndung des medianen Augen- 
sackes. 
V. Anl. die 


,,Ventralaugennerv“ 


Anlage der ,,Ventralaugen“. 

(lateraler Riech- 
nerv). 

Vs vorderer Stiel. 

Als aussere Sehmasse. 


Ach aussere Chitinschicht. 


P, R, HFa, HV, VV, RN siehe Bezeich- 


nungen im Text. 
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THE OPTICS OF THE INSECT EYE 


C. F¥ VAN DER HORST, 


University of the Witwatersrand, Johannesburg. 


The compound eye of insects consists of a greater or smaller number of 
simple eyes or ommatidia. Insects with a good vision have a great number 
of ommatidia. These simple eyes are totally surrounded by a pigment mantle, 
at least in the apposition eye, to which type we will confine ourselves in the 
rest of this paper. By the presence of this pigment mantle every ommatidium 
acts optically as an independent unit. The area of the field of vision of one 
ommatidium is only small, but as the total eye has approximately the form 
of a hemisphere, as the ommatidia are arranged in a radial manner, and 
further, as they fit closely together at the surface of the eye, the total area 
of the field of vision of the eye will also be a hemisphere or, to express it 
more accurately, the field of vision is determined by the angular radius of 
the compound eye. Every ommatidium forms an image—let us leave alone 
for the moment whether it really is an image, it may perhaps be more ac- 
curately called an impression—of its own restricted field of vision. It is only 
in the nervous system that these separate images will be united to a total 
image of the whole field of vision of the eye. 

The first important question concerning the optics of the compound eye 
is whether a single ommatidium really can form an image of its field of 
vision. This is accepted by some writers (GOTTSCHE), but denied by most 
of them (e.g. Jon. MULLER). 

Every ommatidium has a lens, formed by the cornea. It is therefore 
possible for an image to be formed. The magnitude of the image depends 
on the distance of the object from the eye and on the place of the principal 
focus of the lens. As the distance of the object from the actual eye is rela- 
tively very considerable in the case of insects, e.g. 20 cm, and the main focal 
distance is very small, e.g. 0.15 mm, the image should also be very small; for 
the figures here given the size of the image would be only */,,,, of the size 
of the object. The field of vision of an ommatidium is already very small, 
thus there is no reason to accept with DEMOLL that the so much smaller 
image will be formed for its greater part outside the rhabdom, 1.e. the sensory 
part of the ommatidium. 
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If, nevertheless, an image is not formed, this can be for two reasons. In 
the first place is it possible that the rhabdom acts as a sensory unit; an image, 
present from the physical point of view, will then be observed as a single, 
indivisible stimulus. In the second place it is possible that no image will be 
formed for some physical reason; in this case it is not of primary importance 
whether the rhabdom can discerne an image or not. It can be proved, indeed, 
that because of purely physical reasons no image can be formed. 

The pigment mantle that surrounds every ommatidium in the apposition 
eve (fig. 1) not only isolates this ommatidium from all others, but has some 
significance for the ommatidium as a single unit, independent of 
the rest of the eye, as well. All beams of light that fall on the 
lateral walls of the crystalline cone will be absorbed or reflected 
by the pigment; thus they can not enter the rhabdom. For a single 
ommatidium, separated from all others, the pigment mantle will 
act in the same way as a diaphragm, placed exactly on the border- 
line between the crystalline cone and the distal end of the rhab- 
dom, provided that the very small opening in the diaphragm is 
as large as the plane at the apex of the truncated cone. The beams 
of light must pass through that opening in order to reach the 
rhabdom. Now this opening is so small that the diffraction of the 
light will play an important part in the formation of an image. 
In the Mantid, Calidomantis exilis, this opening is 3.5 u wide; in 
the house fly it is even smaller by far. 

Now taking a point source of light the angular radius of the 


first dark ring of the diffraction pattern is in general given by 


the formula #—o0.61—. In this formula 4 stands for the wave 


length of the light and r for the radius of the opening. For 4 it 


is best to take the wave length of ultraviolet light, firstly because, 
according to VON Friscu, bees at least can observe ultraviolet 
light; secondly because the result will be most favourable for the 
formation of an image if the wave length of the light is as short 


as possible. So 4 will be 3. XK 1075 and r is % XK 3.4 XK 1074. 
The two figures 3.5 have nothing to do -with each other, it 


is a pure coincidence that the opening in the diaphragm is 3.5 u 


or 3.5 X 10-4 cm wide. So J 0.61 XK — 0.12 


radius, i.e. approximately 7 


Fig. 1. Diagram of an ommatidium of Calidomantis exilis, 550 times en- 

larged. c, cornea; nc, nucleus of crystalline cone cell; cc, crystalline cone; 

p, pigment mantle; np, nucleus of pigment cell; mr, nucleus of retinula 
cell; r, retinula cell; rh, rhabdom. 
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Fig. 2. 


Accordingly the angular diameter of an image point will be 14°, i.e. the 
image of an object point will be a disc that will be seen under an angle of 
14° from the opening in the diaphragm at the distal end of the rhabdom. It 
is clear, then, that the image discs of all object points will wholly overlap 
ach other. Therefore no image of the object can be formed. If no image 
is formed at all, it can not be observed, and therefore the rhabdom can not 
act in another way than as a sensory unit. Accordingly the image, as observed 
by the compound eye as a whole, is not a combination of a number of small 
images formed by the ommatidia. Every ommatidium gets only an impression 
of a greater or smaller quantity of light and the total image of the whole 
eye will be a true mosaic. 

As the formation of an image by an ommatidium is impossible, it follows 
that accommodation is out of question. 


A second point of importance for the optics of the compound eye is the 
following question: where is the principal focus of the lens of the omma- 
tidium ? 

It is difficult to answer this question in a direct way; indirectly, how- 
ever, the principal focus can be determined fairly accurately. It does not 
concern us in this connection what part of the eye exactly is the lens; there 
is a lens, so there is a principal focus. 

Let us assume that the main focus were found somewhere in the rhab- 
dom (fig. 2). In that case only a fraction of the light, coming from an object 
at a relatively large distance, would reach the rhabdom, the rest would be 
reflected by the wall of the crystalline cone and consequently would be lost. 
For instance in fig. 2, where the wall of the crystalline cone is replaced by 
the diaphragm mentioned above, the beam a, parallel to the main axis of the 
eye and the lens, would be refracted through the main focus (F*), but it can 
not reach the rhabdom, being withheld by the diaphragm. On the other hand 
the beam of angular incidence 6 would reach the rhabdom. Consequently, 
objects lying in the axis of the eye would be seen less clearly and the fields 
of vision of the separate ommatidia would overlap to such an extent that the 
total image of the whole eye would be very indistinct. 
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Assuming that the main focus were found somewhere in the crystalline 
cone (fig. 2, F*) an even greater part of the beams of light, entering parallel 
to the main axis of the lens, would be lost than in the former case; this also 
is very improbable. 

Consequently we can accept with a fairly considerable degree of certainty 
that the main focus (/) in the ommatidium is found on the borderline 


between the crystalline cone and the rhabdom. 


What is the size of the field of vision of an ommatidium? 
The field of vision is approximately determined by the extreme beams 


of light which, going through the optical centre of the lens, will just reach 


the rhabdom (fig. 3, a and b). If the object is at an infinite or at least a very 


great distance, the field of vision will be determined exactly by these beams, 
because the image of an object point at infinity will be at 4 in the main 
focussing plane of the lens; all beams of light from this object point will 
reach the rhabdom. However, in case the object point on the line a is nearer 
the lens, the image will be at a greater distance behind the lens—the dif- 
fraction of the light does not matter in this connection. In this case only a 
portion of the light entering the lens will reach the rhabdom. Further a 
portion of the light from an object point lying near the eye slightly outside 
the line a will also reach the rhabdom. But as the distance of the object is 
very large in comparison with the distance of the supposed image, the extreme 
beams (a and b) which, going through the centrum (c) of the lens, reach the 
rhabdom will determine the field of vision fairly exactly. 

In this connection it is of importance to know where the optical centre 
of the lens exactly lies, as the field of vision is largely determined by its 


position. The beams of light will be refracted in the first instance at the 
convex outer surface of the cornea. The inner surface is often convex also, 
but here the light passes over from the cornea into the protoplasm of the 
corneagen cells; accordingly the refraction will here be less considerable, and 
possibly very small. If, further, the crystalline cone consists of an homo- 
geneous substance, as is the case in Calidomantis exilis, than the optical centre 
of the lens coincides approximately with the geometrical centre of the outer 
surface of the lens. This is presupposed in fig. 3, where the relative dimen- 
sions of the ommatidium of Calidomantis exils are accepted. It strikes us 
at once that in this figure the extreme beams (a and b) are parallel to the 


conical surface of the ommatidium. So the field of vision is practically de- 
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limited by the prolongation of this conical surface. This means that the fields 
of vision of the ommatidia exactly fit together without leaving open spaces 
between them and without overlapping. 

In Mantids the ommatidia are very long and pointedly conical. So it 


appears from the form of the eye that these insects can see very distinctly, 


and this can also be proved by experiments. 


Often it occurs that the crystalline cone is not homogeneous but consists 
of a number of concentric layers, the outermost of which are optically denser 
than the inner ones. In this case the beams of light will be refracted in a 
curve. Optically the crystalline cone is than part of the lens. The centre of 
this compound lens is lying nearer the rhabdom than in the case of a homo- 
geneous crystalline cone. In this way the field of vision of the ommatidium 


is enlarged, though it does not follow that then the fields overlap. 


A question of great importance is the amount of light contributing to 
the formation of the total image of the eye. 

The amount of light reaching the eye, or more exactly the rhabdoms, 
from an object at a certain distance is determined by four factors. 

The first factor is the number of ommatidia receiving light from the 
object or seeing the object. If uw be the distance between the eye and the 
object and r the radius of the approximately hemispherical eye, it is clear 
that the number of ommatidia seeing the object is proportional to + pt 
(see fig. 4). It will be remembered that an ommatidium can see only straight 
forward. 

The amount of light, reaching a single ommatidium, is in the first place 
determined by the size of the part of the object covering the field of vision 
of the omma. This size varies inversely as the number of ommatidia seeing 
the object and is proportional to (uv + 7)’. 

As the light radiates from the object in the form of a cone, the intensity 
of the light is inversely proportional to the square of the distance. There- 
fore the amount of light reaching each ommatidium is further proportional 


I 
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Finally there is a fourth factor that does not strike one at first sight, 
and this factor is the effective size of the lens. This effective size is, as will 
be shown below, proportional to 1°. 

It is clear that the four factors, determining the amount of light that 
will enter the compound eye from an object at a certain distance, and that 
will contribute to the formation of the total image, will mutually cancel each 
other. Consequently this amount of light is independent of the distance 
between the object and the eye. 

The effective size of the lens is proportional to the square of the object 
distance. In other words, if the object is removed from the eye, the area of 
the lens through which beams of light can reach the rhabdom will increase; 
if the object approaches the eye, this area will decrease in size. When proving 
this proposition we can leave out of question the phenomena of diffraction: 
they are here of no consequence, even when we are dealing with images that 
are not. formed in reality by the diffraction of the light. 

Let L be the lens in fig. 5 and J the image of an object point lying at a 
distance u (not indicated in the figure) in front of the lens. v is the distance 
from the image point to the lens and p the diameter of the opening in the 
diaphragm, situated in the main focussing plane and representing the dia- 
meter of the plane at the apex of the truncated crystalline cone. Than the 
diameter of the effective part of the lens is determined by the extreme beams 
of light (a and b) that will reach the image point through the opening of the 


diaphragm; let the diameter of this part of the lens be /. Then it is clear 


trom fig. 5 that /:v—=p: (v—f). The formula — + — = 7 relates to every 
u v 


lens and from it can be derived that v— f= —. When we substitute this 
u 


value = '—f in the first equation, we get /:v—=p: —, from which it 
u 
follows that /=*—. p and f are constant values, therefore / is proportional 
to u or the effective part of the lens is proportional to u?. 

Of course from the total object beams of light will pass through the 
whole lens and reach the rhabdom at least as far as the object is in the field 
of vision of the ommatidium. However, for every separate object point only 
a part of the lens will be effective and this part is proportional to the square 
of the distance. Therefore the total amount of light reaching the rhabdom 
from the whole field of vision will be proportional to u* also. The formula, 

used above, — + —=-—, applies only to axial pencils. But as the field of 
vision is very limited and accordingly all oblique pencils will make a very 
small angle with the axis only, the formula can be applied to these oblique 


pencils too without appreciable error. 
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Fig. 5. 


As we have seen the principal focus is found on the borderline between 
the crystalline cone and the rhabdom. Consequently parallel beams of light 
will reach the rhabdom. From this one might conclude that insects can see 
at an infinite distance. However, it is a well known fact that insects can see 
up to a certain limited distance only. According to FoREL bees can discern 
an object at a distance of 3 meters. ELTRINGHAM determined the maximum 
distance of vision to be 3 feet for Vanessa urtice, TILLYARD observed that 
the dragonfly, Petalura gigantea, can see even at a distance of 20 yards. Very 


large is the maximum distance of vision for the tsetsefly, Glossina morsitans. 


The work done by the Department of Tsetse Research of Tanganyika shows 


that this fly hunts by sight only and not by scent and that it is attracted 
from distances up to 50 or 75 yards by large objects or objects in motion. 
Mantids have a very good visual faculty; the maximum distance at which 
they can discerne an object is rather short, however, and this is quite natural 
for animals hunting in the grass. In an experiment Calidomantis exilis always 
reacted by turning its head, i.e. by fixing the object, in this case a larger 
species of Mantid, when the latter had approached to a distance varying 
between 24 and 36 cm. 

Two factors determine the visual distance. Accomodation does not exist 
in insects, as said before, so that this is out of the question. 

The first factor is the increasing indistinctness of the image. Though 
every Ommatidium can see a small part of the total field of vision only, yet 
this part will increase with the distance; in Calidomantis exilis the diameter 
of the area of vision of a single ommatidium has increased to about 17 mm 
already at an object distance of 30 cm. This part of the object is observed as 
a single undifferentiated unit. The distinctness of the total image of the eye, 
consequently, will decrease with increasing distance from the eye or, more 
exactly, the distinctness of the image is inversely proportional to the square 
of the distance. 

The second factor determining the maximum distance of vision is the 


following: We have seen that the effective size of the lens is proportional 
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to u*. Now for a certain distance from the object the image would be formed 
in J* in fig. 5. In that case all beams of light, entering the lens from this and 
every other object point, will reach the rhabdom. If the object distance is 
still becoming larger, and thus the image distance smaller, the effective size 
of the lens can not increase further as the total extent of the lens is already 
used. Therefore the total amount of light forming the image will decrease 
proportionally to the square of the distance. An insect will be able to see 
beyond a certain distance, but the brightness of the image will decrease 


rapidly and soon the limit of visibility will be reached. 


When an object approaches the eye of a vertebrate, the amount of light 
reaching the eye from that object will increase and so will the image area 
on the retina, and that inversily proportionally to the square of the distance. 
Per unit of area of the retina, however, the amount of light will not change. 
This is not so in the compound eye. The amount of light, reaching the whole 
eye and contributing to the formation of the image, will not change with 
increasing or decreasing object distance, provided that the object distance does 
not exceed a certain maximum. But the number of ommatidia that participate 
in the formation of the image, or, expressing it in a way analogous to the 
vertebrate eye, the image area on the combined rhabdoms, is subject to 


change. However, the amount of light for each ommatidium separately, or 


per unit of area of the total image, will change. When an object approaches 


the insect eye the image will become larger and duller at the same rate; if 
the object is removed from the eye the image will become smaller and brighter. 
A fly will not get more light in its eye, when it is walking over the surface 
of an electric bulb than when it is at a distance of one meter from the bulb 

Though the ommatidia are very small, yet they are very large compared 
with the retina elements of the vertebrate eye. A rod of a length of one meter 
will be seen by the dragonfly, Aéschna, by 60 ommatidia at a distance of 
1.37 meter from the eye; in the same circumstances over 2,000 retina elements 
will be stimulated in the eye of man. Thus an object observed by an insect 
eye will very much resemble a coarse net figure in a newspaper. Yet this 
image is very distinct and clear compared with the images that can be formed 

1e eyes in other groups of animals. 

In the animal kingdom two totally different types of eyes occur that are 
able to form a distinct image, viz. the compound eye in Insects and Crustacea 
and the lens eye in Vertebrates and Cephalopoda. Undoubtedly the lens eye 
functions more accurately than the compound eye; notwithstanding the com- 
plex structure of the latter it is a less perfect optical instrument than the 
vertebrate eye. But in animals of the dimensions of an insect a lens eye would 


be useless for the formation of a distinct image. A lens eye namely can not 
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go below a certain minimum size; the smaller Cephalopoda consequently have 
relatively very large eyes. If an insect had an eye of the vertebrate type, the 
pupil would be so small that the diffraction of the light would influence the 
formation of an image to such an extent that for physical reasons a clear 


image would be impossible. The only other possibility for the formation of a 


distinct image is the union of a large number of small and optically isolated 


single eyes into a compound eye and this possibility is realised in the Crusta- 


cea and Insects. 
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INTRODUCTION. 


After more than sixty years of careful and painstaking research on the 
part of numerous investigators, the problem of the origin and early history 
of the germ cells in vertebrates is still an open question. The many who have 
attacked the problem have worked with a large number of different species, 


and have arrived at various conclusions—conclusions which are at times con- 
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cordant and at times contradictory. This is true especially of the class Aves, 
a group in which the chick has long served as the classic material for germ 
cell investigation. It occurred to me that perhaps the study of another type, 
a species entirely distinct from those hitherto used, might throw additional 
light on the origin and history of the germ cells in birds. The form chosen 
is the ubiquitous English sparrow, Passer domesticus (L.). 

This bird has in the past furnished material for various embryological 
and histological studies. (1891), and LoIsEL (1902) studied the 
seasonal changes taking place in the testes; FoLEY (1929), the daily spermato- 
genic Wave occurring in the testes of the adult; SLONAKER (1921), the devel- 
opment of the eye; KUMMERLOWE (1930b), the changes taking place in the 
ovary after hatching, etc. REESE (1905) suggested the use of the English 
sparrow as general embryological material to replace the later stages of the 
chick. But as far as | am aware, no work has been done on the early history 
of the germ cells of this species. As embryological material, the English 


sparrow offers several advantages as well as disadvantages over the larger 


forms usually chosen for avian research. Material in abundance is easily 


obtained in season. The small size of the embryos makes total and complete 
fixation possible at all stages of incubation, even to the time of hatching. 
These advantages are offset to some extent by the difficulty encountered in 
removing the small blastoderm from the yolk in the early stages of incubation, 
but with the aid of a low-power binocular microscope, this is also readily 
accomplished. 

The problem of this investigation is to trace the history of the germ 
cells in the English sparrow, Passer domesticus (L.), from the time of their 
earliest recognition in the blastoderm to the hatching stage of the young, and 
to compare the results obtained with those of other investigators working 
with other species of birds. I wish here to acknowledge my indebtedness and 
to express my gratitude and appreciation for the help and encouragement 
extended by Dr. PETER OKKELBERG of the Zoological Department of the 
University of Michigan, under whose direction the work was carried out; 
and to my assistant in zoology, Mr. L. F. Katicn, at St. Benedict’s College, 


Atchison, Kansas, for aid in collecting material. 


NATURAL HISTORY. 
Distribution. 


There is, perhaps, no non-migratory bird of the order Passeres that has 
a wider range of distribution than has Passer domesticus (L.). Indigenous 
to the British Isles, it has, aided by the agencies of man, become distributed 


over nearly all parts of the earth. KNowLTon (1909) gives the distribution 
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of this species as “throughout Europe generally, northern Africa, and most 
of Asia, extending as far east as Cochin China and Ceylon. It has also been 
introduced and become thoroughly naturalized in other parts of the world, 
notably New Zealand and the United States.” Since its introduction at 
Brooklyn, N.Y., in 1851 or 1852, it has invaded practically every state in the 
Union, and the greater part of Canada. In most regions of its range, it con- 
stitutes the dominant species of the bird population. 


Breeding Habits. 


The English sparrow is extremely prolific. Normally, from three to four 


broods are reared during the long breeding season, extending from early 


April to late July. The number of eggs in a clutch is usually five, less 
frequently three, four, or six. In the collecting of eggs for this investigation, 
no clutches of six were found. According to STEELE-ELLIoTT (1900), a clutch 
of six is most unusual and occurs in only about one per cent of the nests. 

The nests of the English sparrow, as CHAPMAN (1928) remarks, are 
made of any available material in any available place. They are, however, 
usually loosely constructed of hay and feathers and are placed in various 
locations in barns and other buildings for added protection. It is only late 
in the season, that some will take to the building of nests in trees. Nests 
placed in trees are usually clumsy affairs, containing three or four times the 
normal amount of nesting material, and are always found in well sheltered 
locations. 

The eggs vary greatly in size and coloration. The normal type may be 
described as whitish gray thickly marked with dark gray or olive blotches, 
and approximately two by one and one half centimeters in size. Eggs of the 
first clutches in the season may be roughly divided into two classes: eggs 
of the normal type described above, which are usually found in clutches of 
five, and eggs of a smaller, lighter-colored type, more frequently found in 
clutches of three or four, rarely five. Whether these smaller eggs are laid by 
young females has, as far as I am aware, never been determined; but there 
seems to be some evidence in support of this supposition, since clutches of 
this type are seldom found later in the season. The difference in color pattern, 
however, continues throughout the season. Ransom (1861) from his study 
of the eggs of the English sparrow, makes the following observation: “The 
eggs vary in shape and color more than any other bird’s eggs that I know of.” 
Notwithstanding this great variation among the eggs of different clutches, 
eggs found in the same nest are always nearly identical in size, shape, and 
coloration. It is often possible, after robbing a series of five or six nests and 
placing the eggs promiscuously into a container, to pick out those which were 
taken from the different nests. 
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Incubation does not begin until shortly before the full clutch of eggs has 
been laid. According to the observations of STEELE-ELLIoTr (1900), when 
the nest is located in a hole, “the female will roost at the side of the nest but 
in no way adding to their incubation until (taking for instance the laying of 
a clutch of five) the evening following the laying of the fourth egg, when 
incubation starts.” In my own experience, it was noted that all eggs taken 
from the same nest were at approximately the same stage of incubation. ] 
also found that if a nest is robbed repeatedly before the full clutch has been 

id, additional eggs will be added; in one case, from a single nest, as many 
as twenty eggs were obtained which, from their size and markings, were 
judged to have been laid by the same female. A similar instance is reported 
by STIEVE (1918) for the European daw, Coleus monedula, a species which 
normally rears but a single brood of five or six per season. He found that 
if eggs are taken from the nest before the full clutch has been laid, additional 
eggs will be added to make up the full number before incubation begins. To 
show that this habit is not peculiar to the daw, but is shared by wild birds 
generally, he quotes ALTUM (1869) who says: ‘‘Eine in hohem Masse bemer- 
kungswerte Tatsache ist es ferner, dass in der Regel die Vogel nicht eher 
bruten als bis die volle Eierzahl im Neste liegt.” 

The normal breeding season of the English sparrow is given by DUGMORE 
(1913) as “‘almost before winter is gone till late in the autumn.” To some 
extent, the breeding season is influenced by climate and weather conditions. 
In the literature, we find references to nesting, egg-laying and young spar- 
rows, for almost every month of the year. HADFIELD (1879) reported Eng- 
lish sparrows building nests, February 22, 1877, and March 2, 1878. 
BELL (1843) found a nest with four eggs on the 20th December. GoLp- 
sMITH (1898) encountered four young sparrows in February, 1898, which he 
thought must have been hatched in January. Other dates given for the find- 
ing fresh eggs by different authors are December 12, and December 15; 
and the building of nests has been reported for every month of the year. 
These exceptional cases are mentioned in the literature chiefly on account of 
their rare occurrence, and as out of harmony with the normal breeding habits 
of this species. READ (1900), it is true, after reporting the finding of a young, 
naked sparrow at the end of January, makes the statement that “in large 
factories and workshops where there is a sufficient warmth, the sparrow nests 
among the rafters all the year round.” Nesting, however, does not always 
imply egg-laying, but as STEELE-ELLIOT (1900) suggests, may be only for 
sleeping purposes. The last-named author has also noted that when nests are 
begun as early as the first week in March, the lining of feathers is not added 
until several weeks later, when actual egg-lying is begun. 


The first eggs obtained for the present investigation were collected on 


April 15, 1931, although many fruitless attempts at locating nests with eggs 
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were made earlier in the season. The end of the laying season was not 
definitely determined. However, late in the summer of 1930, an extended 
search was made during the first week of September, and neither eggs nor 
young were found in any of the nests examined. Allowing two weeks for 
incubation, and two to three weeks more before the young usually leave the 
nest, it seems logical to conclude that no eggs were laid after the end of July. 

That fertilized eggs should be laid as late as October or November, or 
as early as January or February, is difficult to harmonize with the findings 
of Erzo_p (1891), Lo1sEL (1902) and others who have studied the seasonal 
changes taking place in the male gonads during the course of the year. Erzo_p 
found that the testes of the English sparrow revert in winter to the immature 
stage “‘so dass der Hoden im Winterruhe dieselbe Grosse hat wie der Halb- 
flugger.” By actual measurement, he found that the increase in size from 
January to April is, in extreme cases, 336-fold; in other words, the functional 
testis weighs over three hundred times as much as the one at rest. He found 
that during this time the body weight remains fairly constant, so that during 
the winter resting period, the testes make up only .0co62 per cent of the body 
weight, whereas during the mating season, they make up as much as two 
per cent. The work of LotsEL has shown, moreover, that the changes are 
equally great histologically. The author maintains that all the progressive 
changes in the evolution of spermatogenesis may be studied in material taken 
at intervals from the resting stage in winter to the stage of functional activity 
in spring. My own observations on the testes of adult English sparrows, taken 


at intervals of ten to twenty days, from September 20, 1930 to March 15, 


1931, fully agree with those of ErzoLp and LoiseEv. Testes of sparrows taken 


from October to January were of a very nearly constant size, being about 
the size of an ordinary pin-head. From January on, they increased rapidly 
in size so that by February 20, they had approached the size of an ordinary 
pea. Confirmatory evidence, that a seasonal change takes place in the testes 
of wild birds, has been brought forth by BIssONNETTE (1930), and by Bts- 
SONNETTE and CHAPNICK (1930), who studied the normal seasonal changes 
occurring in the testes of the European starling, Sturnus vulgaris, and by 
WaTSON (1919) who made a similar investigation of the changes taking place, 
during the course of the year, in the testes of the greenfinch, Ligurinus 
chloris. These authors all agree that the testes of wild birds vary in size 


with the time of the year. 


MATERIAL AND METHODS. 


Material for this investigation was collected at Atchison, Kansas, during 
the spring of 1931. Most of the eggs were gathered on the premises of St. 


Benedict’s College. A couple of tall church steeples proved to be a particularly 
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rich collecting field. Within these airy sanctuaries, the birds had, perhaps, 
been unmolested for years, as was shown by the great amount of old nesting 
material in every nook and cranny. The place was visited at intervals of about 
five days, and all nests, old and new, were examined. Since the English 
sparrow does not begin incubation until just before the full clutch (usually 
five) of eggs has been laid, the eggs gathered on these trips were usually 
fresh. To make sure that only fresh eggs were put into the incubator, when 
a nest containing five eggs was found, one egg was usually sacrificed to 
determine the stage of incubation. As soon as gathered, the eggs were taken 
to the laboratory and placed into an incubator kept at a temperature of 39° C. 
The stage of development attained by the egg of the English sparrow, after 
a certain period of incubation, is about the same as that given by LILLIE 
(1919) for the chick. The early sparrow embryos showed, perhaps, a some- 
what more advanced stage of development than chick embryos left in the 
incubator for an equal length of time, but this was attributed to the shorter 
warming up period for the smaller egg. Eggs left in the incubator for a suf- 
ficient length of time usually hatched on the thirteenth day. Eggs collected 
from sources other than the one mentioned above, were not incubated, but 
were opened at once as soon as they reached the laboratory, and the age of 
the embryos determined by comparing them with those timed by incubation. 

Throughout the entire process of fixation, dehydration, clearing and im- 
bedding, extreme care was necessary to obtain perfect, unshrunken embryos. 
Embryos were removed from the eggs in Ringer’s fluid warmed to about 
forty degrees Centigrade. For the removal of very young embryos, a low- 
power wide field binocular microscope was employed. A great variety of 
fixatives were tried, but the best results were obtained with Zenker-formol 
(Helly’s fluid), and with a mixture of equal parts of five per cent trichlor- 
acetic acid and a five per cent aqueous solution of corrosive sublimate. For 
general cellular structures, especially for mitotic stages, Bouin’s fluid gave 
very good results. Fixatives containing osmic acid mere usually capricious ; 
good fixation was, however, occasionally obtained with Bensley’s, Schridde’s, 
and Benda’s methods. Embryos were fixed entire at all stages of incubation, 
even up to the time of hatching, but in the case of older embryos, the fixative 
was also injected into the body cavity to insure rapid fixation of the gonads. 
In the case of a few embryos at the hatching stage, only part of the rump 
with the attached Wolffian bodies and gonads was fixed. This seemed to 
offer no advantage, except for the smaller number of slides and cover glasses 
required. 

Dehydration after all fixatives was carried out according to the drop 


method as suggested by ALLEN (1916). A current of air, delivering about 


sixty bubbles per minute, was used to agitate the material during the entire 


process of dehydration. After washing out the fixative with water, except in 
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the case of Bouin’s fluid, which was washed out with fifty per cent alcohol 

and brought into the schedule at that stage, the material was placed in a five 

per cent solution of alcohol; into this was dropped twenty-five per cent 


alcohol at the rate of five drops per minute, until the embryos were in alcohol 


of approximately this strength. In the same manner, changes to fifty, seventy, 


eighty-five and ninety-six per cent alcohols were made. The total length of 
time for dehydration was usually thirty-six to forty-eight hours, although 
older embryos were left longer in the different strengths of alcohol before 
changing to the next higher grade than were the younger stages. All embryos 
were cleared in oil of Bergamot. They were brought into the clearing oil 
gradually by leaving them in each of the following mixtures for two to three 
hours: one fourth oil and three fourth absolute alcohol, one half oil and 
one half alcohol, three fourths oil and one fourth alcohol, pure Bergamot oil. 
The latter was changed once before imbedding. In the case of extremely 
young and delicate embryos, the alcohol was first removed with cinnamal- 
dehyde before subjecting the embryos to the clearing process. When cinnamal- 
dehyde was used, is was followed directly by pure oil of Bergamot. For im- 
bedding, a relatively hard grade of paraffin was used. Material was left in 
the imbedding oven for three or four hours during which time the paraffin 
was changed four times. 

Sections were cut from three to seven micra in thickness. Best definitions 
were obtained with those cut four or five micra. Embryos up to twenty-nine 
somites were sectioned with the entire blastoderm; later stages, up to four 
days, with only part of the blastodisc, and in the case of still older embryos, 
only the embryo itself was sectioned. On account of the great amount of 
space taken up by the sections of embryos older than four and one half or 
five days, an attempt was made to mount only the region containing the 
developing gonads. Staining was done exclusively in Heidenhain’s iron 
hematoxylin without counterstain. Sections were mordanted in a four per 
cent solution of iron alum for five or six hours and left in the stain for 
twelve to eighteen hours. They were destained in a two per cent solution of 
iron alum. Several other stains were tried, but on account of inferior results, 
were quickly abandoned. A total of about seventy-five embryos, ranging in 
age from the primitive streak to the hatching stage were sectioned and 


serially mounted. 


EMBRYONIC HISTORY OF THE GERM CELLS IN PASSER 
DOMESTICUS. 
Characteristics of the Germ Cells. 
Descriptions of the primordial germ cells given by various authors for 


different species of vertebrates, although differing somewhat in details, all 
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agree in ascribing to these cells certain general characteristics. For all types 
of vertebrates, they have been described as large cells, with large, clear nuclei, 
distinct nuclear and cell membranes, and, according to most authors, as 
containing an abundance of yolk granules. Various other characteristics have 
been ascribed to the germ cells by different authors as being specifically 
diagnostic, such as the Golgi apparatus, the nature of the mitochondria, the 
presence of plasmosomes, attraction sphere, notched nucleus, specific staining 
reactions, etc. These diverse characters may be due in part to the species in- 
vestigated, the technique employed, or the stage described. It is easy to see, 
therefore, that no single character is sufficient to identify the germ cells in 
all stages. 

The most constant characters of diagnostic value in the germ cells of 
the English sparrow are their large size with distinct cell outlines, large, clear, 
round or oval nuclei, eccentrically placed, and with a scanty supply of 
chromatin usually gathered together into one or two masses with radiating 
strands; also a large attraction sphere, encircling nearly one half of the 
nucleus, one, or more often, two distinct centrosomes, surrounded by a lighter 
area, are always found in favorable sections (figs. 5, 8, 20). Yolk granules, 
which are emphasized by many authors, are not at all conspicuous in the 
germ cells of Passer domesticus. The absence of visible yolk granules in the 
germ cells of the English sparrow is probably not a property peculiar to the 
germ cells of this species, but may be due to the fixatives employed for the 
early stages when yolk granules are usually most conspicuous. In this con- 
nection it is interesting to recall the work on the germ cells of the teleost, 
Lophius, by Dopps (1910). He also failed to find yolk granules conspicuous 


in the germ cells of this species. He says: ‘““The germ cells of most verte- 


brates so far studied are up to quite a late stage filled with deeply staining 


yolk spherules which cause them to stand out prominently among the sur- 
rounding cells. In my preparations, they are marked in no such conspicuous 
manner.” 

The primordial germ cells are most easily recognized in English sparrow 
embryos of four to four and one half days of incubation, when all the cha- 
racters outlined above are present. The attraction sphere, especially, stands 
out prominently and appears almost as if it were a dense shadow cast by 
the nucleus. It is not nearly so prominent in germ cells of much earlier stages, 
and at the stage when the germ cells can first be recognized, it is entirely 
absent. It is necessary, therefore, when tracing the history of the germ cells, 
to take into consideration the changes undergone by the germ cells them- 
selves, in order to follow them from their place of origin to their final location 


in the germ glands. 
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Previous Work onthe Early History of the Germ Cells 
in Birds. 
Morphological Results. 


As was pointed out in the introduction to this work, the bulk of the work 
on the origin and early history of the germ cells in the class Aves, has been 
done on the chick. It was mainly from his studies on the germ cells of this 
species, that WALDEYER (1870) formulated his theory of the origin of the 
germ cells from the “germinal epithelium.” He first saw the primordial germ 
cells in the epithelium of the somatopleure in chick embryos of three and 
one half days of incubation, and thought that they arose in situ by a trans- 
formation of epithelial cells. The results of nearly all investigations on germ 
cells during the succeeding decade are substantially in accord with those of 
WALDEYER. The germinal epithelium theory for the origin of germ cells was 
thus quite firmly established in the minds of investigators when NussBAUM 
(1880) announced the theory of early segregation, and later (1901) established 
the fact that the germ cells in the chick antedate the appearance of the 
germinal epithelium and, consequently, cannot be derived from it. He first 
found the primordial germ cells in the splanchnopleure of chick embryos 
during the second day of incubation. 

The existence of these two rival theories, which attempted to account 
for the origin of the germ cells in birds, greatly stimulated research in this 
field. A large number of investigations were carried out without settling 
the question definitely one way or the other. The older germinal epithelium 
theory of WALDEYER remained firmly intrenched in the minds of most in- 
vestigators for a number of years after the first announcement of the early 
segregation theory by Nussspaum. As late as 1887, SEMON could say: “Nur 
uber die Entstehung der Ureier aus dem Keimepithel ist man einig.” After 
it had been definitely shown that there is a migration of germ cells to the 
gonad anlagen from outside sources in the lower vertebrates, renewed 
attempts were made to discover a path of migration for the germ cells in 
birds. To recognize the germ cells in their extraregional location, various 
kinds of technique were resorted to; RUBASCHKIN (1910) and TSCHASKIN 
(1910) thought that they could distinguish the primordial germ cells from 
somatic cells by the structure of the mitochondria. They found these struc- 
tures to be granular in the germ cells and rod-like in the somatic cells. 
WoOoDGER (1925) seized upon the Golgi bodies as a means of distinguishing 
germ cells from somatic cells. Many authors (Swift, 1914, GOLDSMITH, 
1928, etc.) have found the presence of a large attraction sphere a distinguish- 


ing characteristic of the germ cells. An abundance of yolk granules in the 


primordial germ cells has been reported by most authors. DANTSCHAKOFF 


(1931 a), while admitting the value of these cytoplasmic structures for the 
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identification of the germ cells, does not wish to rely too much on any single 
one, but prefers to consider the general “habitus” of the cell with all its 
distinguishing characteristics. In summing up the important cytoplasmic 
structures used by various authors for identifying the primordial germ cells, 


she says: 


“Die Centrosphare ist ein grosses ausgepragtes Gebilde, das auf die 
anderen Bestandteile des Cytoplasmas einen gewaltigen Einfluss ausubt. Der 
Golgiapparat ist gut ausgepragt und zeigt bestimmte oben beschriebene Eigen- 
tumlichkeiten. Die Mitochondrien sind nicht sehr zahlreich, oft von korniger 
Beschaffenheit, obgleich, wie es uns scheint, nicht ohne Ausnahme.” 


But aside from all cytoplasmic structures, she says: “Eine Urkeimzelle kann 
am Kern allein erkannt werden.” 

None of the investigators before Swirt (1914) succeeded in tracing back 
the germ cells in the chick beyond the second day of incubation. RUBASCHKIN 
(1907) found primordial germ cells in the epithelium of the splanchnopleure 
at the coelomic angle of a twenty-seven somite chick embryo. He observed 
that they migrated from the place of first discovery during he thirty-five 
somite stage; he also observed a similar migration of germ cells in a thirty- 
six somite duck embryo. He does not wish to discuss whether the germ cells 
take their origin from epithelial cells or from some other sources. 

Much support was given to the early segregation theory of germ 

by the work of Swirt (1914), who was able to show that the primordial 
germ cells of the chick have an extraembryonic origin, being first found in 
a crescentic area, anterior and antero-lateral to the embryo at about the two 
somite stage; that they enter the blood vessels of the vascular area and are 
carried by the blood stream to the mesentery, where they leave the capillaries 
and enter the splanchnic mesoderm from which they migrate by amoeboid 
movement to the site of the future gonad. As evidence for the correctness of 
his views, he gives the following argument: In embryos younger than twenty- 
one somites, the large cells are in the vessels only. In embryos of twenty- 
one to twenty-five somites, they are in the vessels and in the tissues. In older 
embryos, they are found in the tissues of the splanchnic mesoderm alone. 
Sometimes they are found partly in the vessels and partly in the tissues. He 
recalls the work of DANTSCHAKOFF (1908) on the blood cells of the chick, 
and suggests the identity of her ‘“‘entoderm wandering cells’ with the 
primordial germ cells. 

The work of Swirt was repeated by Ricnwarps, HULPIEU and GOLD- 
SMITH (1926), and by GOLDSMITH (1928) with identical results. GOLDSMITH, 


moreover, carried out his investigations from the earliest embryonic stages to 


adult birds, and thus was able to establish the identity of the primordial germ 


cells with the definitive sex cells in the gonads. DANTSCHAKOFF (1931 a) 
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recently made a careful morphological restudy of the history of the germ 
cells in the chick. Her results are substantially in agreement with those of 
Swirt and GortpsmitH. She demonstrated the identity of the entoderm 
wandering cells, first described by her in 1908, with the primordial germ 
cells, as suggested by Swirr. To check up on her results, and to prove the 
correctness of her morphological observations, she also had recourse to the 
experimental method. The results of this work will be described below. 

A unique and novel theory on the locus of origin of the germ cells in the 
chick has recently been advanced by Matsumoto (1932). His work upholds 
the early segregation of germ cells, but in contrast to all previous work on 
the germ cells of this species, he finds that the place of earliest recognition 
of the germ cells in the chick, is not the crescentic germinal area of SwirFt, 
GOLDSMITH, DANTSCHAKOFF, etc., but the posterior portion of the primitive 
streak including the primitive plate. He finds them in this position during the 
stages from a ten to fourteen hours incubation. He suggests, moreover, that 
the original position of the germ cells in the stages prior to the ten hour 
incubation stage, is the posterior margins of the germ ring. If Matsumoto 
is really dealing with germ cells, then he has succeeded in distinguishing them 
some ten hours earlier than any previous worker on the germ cells of this 
species. There are, however, some considerations which make his early dis- 
covery of the germ cells in the posterior region of the blastoderm of the 
chick appear somewhat doubtful. His illustrations (photomicrographs 700) 
of these early stages do not show primordial germ cells with any degree of 
clearness. In a recent work of CHEN (1932), on the early embryology of the 
duck, a careful study was made of the primitive streak region both in whole 
mounts and in serial sections. CHEN, though not specifically looking for 
germ cells, sectioned and studied histologically, as many as two hundred and 
twelve early duck embryos, from the unincubated blastoderm to the one to 
three somite stage. Although this author made a careful study of the cells of 
the ectoderm and of the entoderm and the part they take in the formation 
of the primitive streak, and although he made accurate counts of the different 
positions of the axes of the mitotic spindles, he makes no mention of any 
peculiar, large cells of a germ cell nature, which, if present, could hardly 
have failed to attract his attention. MatsuMotTo’s work does not support 
SwIFtT’s contention that the entoderm wandering cells of DANTSCHAKOFF are 
really the primordial germ cells. 

It is unfortunate that DANTSCHAKOFF’s Own later histological and ex- 
perimental work on the germ cells of the chick, proving the identity of the 
“Entodermale Wanderzellen” with the primordial germ cells, should not have 
come to the Japanese author’s attention. Since the work in review represents 


only a preliminary report, and since the author was called away to military 


duty before he was able to carry out a contemplated experimental project in 
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support of his findings, we cannot at present pass any final judgment upon 
his results. They are interesting, but must await further verification or dis- 
proof. In my own material of the stages corresponding to those in which 
MatsuMoTo claims to have found germ cells in the chick, I was unable to 


find any cells that could possibly be looked upon as germ cells. 


Experimental Evidences. 


After Swirt (1914) had located the primordial germ cells in the extra- 


embryonic region, attempts were made to test the correctness of his ob- 


servations by the experimental method. The first attempt in this direction 
was made by REaGawn (1916). He reasoned that if the primordial germ cells 
are first located in a restricted area outside of the embryo, then by removing 
this area with its contained primordial germ cells, he should be able to obtain 
embryos without germ cells. The technique for this operation presented many 
difficulties. Thousands of embryos were sacrificed, but his labors were finally 
crowned with partial success. He was able to show that no germ cells are 
found in the gonad region or mesentery of ninety-four, and one hundred and 
twenty hour embryos which had undergone extraembryonic castration, in 
the primitive streak stage, by the removal of the crescentic germinal area. 
One castrated embryo was raised to the twenty-one day stage but it did not 
succeed in hatching. A dissection of this embryo showed that the reproductive 
system had retained the ground plan, but contained no germ cells. Although 
these attempts at extraembryonic castration were more successful than those 
later attempted by WILLIER (1926), the results were not entirely satisfactory 
on account of the exceedingly high mortality; yet they served to lend support 
to Swirt’s theory of the extraembryonic origin of the germ cells in the chick. 

A more thorough and successful piece of work was carried out recently 
by DANTSCHAKOFF (1931 b) as a sequel to her morphological studies men- 
tioned above. It will be recalled that DANTSCHAKOFF had first found the 
peculiar large cells, which Swirt later recognized as the primordial germ cells, 
in the proamnionic region and in the blood of young chick embryos, and had 
designated them as ‘‘Entodermale Wanderzellen.” Following the method of 
REAGAN, but with a greatly improved technique, she set out to determine 
the relation of the ““Entodermale Wanderzellen” to the primordial germ cells. 
By destroying the crescentic germinal area, by electric cauterization, wholly 
or in part, she was able to obtain at will, embryos either entirely without germ 
cells or with germ cells present in reduced numbers, depending upon the 
amount of germinal tissue destroyed. No gonad anlagen developed in sterile 
embryos. In a later work (1931 c), she was also able to show that the prim- 
ordial germ cells give rise to the definitive sex cells of the adult. 


The important work of DANTSCHAKOFF seems to show that there is no 
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essential difference in the time of germ cell segregation between the lower 


and the higher vertebrates as FirKET (1920b) believes, and that the germ 


cells in warm-blooded vertebrates can be traced to a very early stage of the 
developing embryo, as E1IGENMANN (1891, 1895) claims to have done in a 
cold-blooded vertebrate, the viviparous teleost, Micrometrus aggregatus. The 
conclusion of DANTSCHAKOFF seems justified when she says: “‘Somit ist die 
Geschlechtsnatur der E-W-Zellen bewiesen, und der Keimbahn bei einem 
warmblutigen Wirbeltier in Form einer ununterbrochenen Linie von ganz 


primitiven amoboiden Zellen sehr nahe den Blastomeren vorgeschoben.” 


Early History of the Germ Cells in Passer domesticus. 
Locus of Earliest Recognition. 

The condition in the English sparrow, to be described below, is in general 
agreement with the findings in the chick as described by Swirt (1914), GoLp- 
SMITH (1928), and DANTSCHAKOFF (1931 a). In the sparrow, also, the germ 
cells seem to migrate from an extraembryonic position to the gonad region 
by way of the blood vessels. 

The earliest stage at which the germ cells of the English sparrow can be 
recognized with any degree of certainty is in an embryo of one or two somites. 
At this early stage, they are located in a crescentic area cephalad and cephalo- 
laterad to the developing embryo, just at the outer margin of the proamnion 
(fig. 1). There is as yet no mesoderm in this region, and the germ cells are 
found in the entoderm and in the space between the entoderm and the ecto- 
derm; none are found in the ectoderm. The outer margin of this crescentic 
germinal area cannot definitely be established, since at the zone of junction, 
yolk material is so abundant that cell outlines in the entoderm cannot be 
distinguished. 

The germ cells at this stage (fig. 2) offer no such distinctive marks of 
recognition as are found in later stages. It is only by following their history 
through older embryos, that they can definitely be made out as germ cells. 
Even their large size does not always set them off conspicuously, since many 
of the somatic cells are also quite large at this early stage. The cell outlines 
of the germ cells, however, are always quite definite, whereas the cells of 
the soma take on more or less the form of a syncytium. The distinctive germ 
cell nucleus with its characteristic chromatin arrangement into one or two 
masses with radiating strands also helps to identify the germ cells at this 
early stage. Although certain cells may be recognized as germ cells at the 
one and two somite stage, it is not possible to decide in every case whether 
a given cell is or is not a germ cell. 

This early embryonic position of the germ cells is retained to about the 


seven or eight somite stage. With the development of the embryo, more and 
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more of the germ cells leave the entoderm to take up a position between the 
entoderm and ectoderm. They appear to be more numerous than in earlier 
stages. This may be because they are now more easily recognized, especially 
when they appear isolated in the space between the two germ layers. While 
the germ cells are very numerous in the space between the entoderm and 
ectoderm at the seven and eight somite stage, they are now rarely found 
in the entoderm. No mitotic figures are found in any of the germ cells at 
this stage. 

The germ cells of seven and eight somite embryos (fig. 3) are relatively 
larger than the somatic cells as compared with earlier stages. This difference 
in size is to be attributed, not so much to an actual increase in the size of the 
germ cells, as to a decrease in the size of the somatic cells, due to their repeated 
divisions. Most of the germ cells have become amoeboid and a large attraction 
sphere is present, although it is not yet so distinct as it is in later stages. The 
presence of the attraction sphere in the germ cells of seven and eight somite 
embryos, stages in which the germ cells are still in their original position, 
is strong evidence that the large cells found in a similar position in the one 
and two somite embryos are really germ cells. We may conclude, therefore, 
that the large cells found in the crescentic area, anterior and antero-lateral 
to the embryo, in Passer domesticus of one and two somite stages are the 
primitive germ cells, and must be homologized with the entoderm wandering 
cells which DANTSCHAKOFF (1908) found in the same region of early chick 
embryos, and which Swirt (1914) thinks are the primordial germ cells. This 
is supported by the histological and experimental work of DANTSCHAKOFF 
(1931 a, 1931 b). Up to this stage, the mesoderm has not yet reached the 
germ cell area, but soon the horns of the mesoderm invade the space between 
the two primary germ layers in the region of the proamnion and after the 


three germ layers are established in this region, most of the germ cells are 


found in the mesoderm. The invasion of the mesoderm into the proamnionic 


re} is accomplished, not by a migration en masse of the compact meso- 
dermal layer, but peripheral mesodermal cells detach themselves from the 
main mass and migrate singly between the other two germ layers; the germ 
cells present in this region thus become completely surrounded by meso- 


derm cells. 


The Entrance of the Germ Cells into the Blood Vessels. 


Blood islands appear in the mesoderm almost simultaneously with its 
encroachment between the entoderm and the ectoderm in the region of the 
proamnion. These blood islands are at first compact masses of differentiated 
mesenchyme cells which appear very conspicuous in the looser surrounding 


tissue. Fluid-filled spaces soon appear in these islands; their cells become 
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separated from one another and gradually take on the appearance of primi- 


tive blood cells. As the spaces expand by the accumulation of fluid, the peri- 


pheral cells become flattened against the surrounding tissue and completely 
inclose the central cells. There is thus established a single-layered endothelial 
lining for the blood islands and the primitive blood channels formed from 
them. Some of the germ cells appear to become inclosed passively in the blood 
islands during their formation. There is also evidence that others enter the 
blood spaces from without by a process of migration through the endothelial 
lining. In a ten somite embryo, all steps in the migration from the mesoderm 
into the vessels may be found (figs. 5, 6, 7). From a study of serial sections, 
it appears that the germ cells do not enter the blood vessels by active amoeboid 
movement, but that the endothelium is ruptured by mechanical pressure of 
the germ cells against it, or by pressure from the fluid gathered around the 
cells. The exact nature of their entrance cannot be determined by the 
examination of fixed and stained preparations. Figure 5 shows a germ cell 
lying directly against a primitive blood vessel. The germ cell gives no evi- 
dence of amceboid movement, and from cases of this sort, it 1s not possible 
to determine by what method the entrance into the blood spaces is effected. 
A case like that represented in figure 6, however, seems to offer some solution 
to the problem. A germ cell is here represented as rupturing the endothelial 
wall of a primitive vessel. It appears that the large germ cell, on account of 
its turgidity, cannot give way to the pressure exerted on the endothelium by 
the accumulation of fluid in the vessel and is thus forced through it. Another 
germ cell, shown among the blood cells in the vessel of figure 7, gives evidence 
of having entered the vessel in the same way, as part of the broken endo- 
thelial wall is still visible. After the germ cell has entered the vessel, the 
endothelial wall is repaired. 

It is difficult to say with certainty, precisely at what stage the migration 
of the germ cells into the blood vessels is completed. It varies, no doubt, 
in different embryos, but in embryos of eighteen and twenty-two somites, 
germ cells can be found only in the blood vessels. In embryos of this stage, 


they are present in the embryonic as well as in the extraembryonic vessels. 


The Vascular Migration of the Germ Cells. 


During the early period of their sojourn in the blood vessels, there is no 
difficulty in distinguishing the large germ cells from the much smaller, 
embryonic blood cells. But the blood cells enlarge rapidly by growth and im- 
bibition of fluid, and may almost approach the germ cells in size. Some of 
them may even take on a superficial resemblance to germ cells; but by a care- 
ful study of their specific characters, the two types of cells cannot easily be 
confused. For, besides the general characteristics that are peculiar to the germ 
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cells at all stages, namely, the attraction sphere and the peculiar arrangement 
of the chromatin in the nucleus, there is also a decided difference in the stain- 
ing reactions between the germ cells and the blood cells. The nuclei of the 
blood cells stain deeply with iron hematoxylin, whereas those of the germ 
cells remain much paler as in earlier stages. The best criteria, therefore, for 
distinguishing the germ cells during this part of their history, are the structure 
of the nucleus and the lighter staining reaction of both nucleus and cytoplasm 
and the ever-present attraction sphere. Since the germ cells are now distri- 
buted throughout the vessels of the embryonic and extraembryonic areas, and 
since no appreciable increase in their total number has taken place, they are 
much less frequently met with in sections than when they were concentrated 
in the crescentic area anterior and antero-lateral to the embryo in earlier 


stages. 
Migration of the Germ Cells from the Blood Vessels. 


The germ cells are carried about in the blood vessels to about the twenty- 
five somite stage, when some of them begin to leave the vessels of the splanch- 
nic region. At this stage, germ cells may be found in the blood vessels of the 
mesentery and in the tissues along the path of migration to the gonad anlagen 
as well as in the larger vessels; shortly after this time, they become very 
numerous in the vessels and mesenchyme of the mesentery and splanchno- 
pleure. Just what causes them to stop in their course in this particular region 
is a problem that is open to speculation. Swirt (1914), FIRKET (1914), and 
REAGAN (1916) seem to think that in the chick there is an attraction of a 
chemotactic nature between the germ cells and the so-called germinal ep1- 
thelium. This may be the case, but in the English sparrow, the attraction 1s 
not sufficient to prevent many of the germ cells from passing the gonad 
region repeatedly, since their exit from the blood vessels may take place at 
any time between the twenty-five and the thirty-six somite stage. In my 
material, I have occasionally found germ cells in the omphalomesenteric 


arteries on their way to the vessels of the blastoderm (fig. 13), and from 


my observations, I have been led to believe that the lodging of the germ cells 


in the vessels of the mesentery and splanchnopleure is effected through a 
mechanical process, determined by the size and shape of the vessels of this 
region, DANTSCHAKOFF (1931a), who made a study of the blood vessels of 
this region in the chick, found that there is a reorganization of them at the 
time when germ cells first become lodged in them. She also found, with rare 
exceptions, that all the germ cells become lodged in branches from the aorta 
posterior to the place of origin of the omphalomesenteric arteries, where the 
circulation is slow and the pressure low. According to her theory, any germ 
cell that enters one of the omphalomesenteric arteries or one of the larger 


capillaries which allows the germ cell to pass through unhindered, will again 
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be carried through the circulation until, on a following circuit, it passes the 


openings of these vessels and chances to enter one of the smaller capillaries. 


Of the smaller vessels, many are too small to allow the entrance of the large, 


turgid germ cells at all. The conditions necessary for arresting the germ 
cells in their course seem to be a vessel with a lumen large enough to allow 
entrance to the cells and a caliber small enough more distally, to prevent them 
from passing through. DanrscHAKOrFr found that the small vessels of the 
region in question are not equally distributed between the two sides of the 
body in chick embryos, and suggests that the unequal distribution of germ 
cells to the two sides of the body may partly find its explanation in this fact. 
FIRKET (1914), who first called attention to this unequal distribution of the 
germ cells, offered as a possible explanation, the stronger chemotactic power 
of the better developed left germinal epithelium. Swirt (1914) and REAGAN 
(1916) also seem to favor this view. In my material, I also noted that the 
germ cells are from two to three times more numerous on the left side of 
the embryo than they are on the right side (fig. 17). Whether the explanation 
of this phenomenon offered by DANTSCHAKOFF, or that suggested by FIRKET, 
Swirt and ReaGAN is correct, I was unable to decide; but the evidence at 
hand seems to favor the views of DANTSCHAKOFF. I have occasionally found 
germ cells in and about a vessel of the splanchnopleure which would seem 
to indicate that the germ cells are held captive by a mechanical obstruction 
of the capillary. Figure 16, for instance, shows a group of six germ cells 
in and about a vessel of the mesentery, which I have interpreted as a result 
of the drifting together of germ cells rather than as a result of their mitotic 
divisions. It might be argued that if the germ cells are held by mechanical 
pressure between the walls of the vessels, any other large cells or other 
objects should be held in the same way. The large blood cells are ordinarily 
too elastic to be held in this way, but cases like that represented in figure 15 
seem to indicate that occassionally, if large enough, they may likewise block 
the vessel and be kept out of circulation. A similar instance of a large yolk 
globule, lodged in the lumen of a small vessel in the splanchnopleure of the 
chick is described and figured by DANTSCHAKOFF (1931a). That the germ 
cells do not take a direct path from the aorta to the anlagen of the gonads 
is evident, not only from their long sojourn in the vessels, but also from their 
presence in vessels leading from the aorta to the extraembryonic area, e.g. 
in the omphalomesenteric arteries and their branches (fig. 13). 

Occasionally, groups, or nests, of germ cells are found in the mesentery 
or in the blood vessels of the mesentery, and as no mitoses are found in the 
germ cells until after their arrival in the gonad anlagen, one may assume that 
the germ cells found in a nest are not the result of cell divisions, but represent 
rather a piling up of germ cells behind the first that occluded the vessel 
(fig. 16). 
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Migration of the Germ Cells to the Germinal Epithelium. 


As soon as the germ cells are lodged in the capillaries of the mesentery 
and splanchnopleure, they become highly ameeboid. This may be the result 
of a change in viscosity and is a characteristic of the germ cells throughout 
their period of migration from the blood vessels and the mesentery to the 
germinal epithelium. It is impossible to determine in all cases, just how the 
germ cells leave the capillaries. In most cases, the large germ cell fills the 
blood vessel so completely that scarcely a sign of a vessel is evident when 


it begins its migration. In other cases, it appears that the germ cells force 


their way between the endothelial cells into the mesenchyme (figs. 14, 21). 


From the mesentery, the germ cells migrate dorsad and laterad through the 
mesenchyme until they reach the site of the future gonad. In the course of 
their migration, they pass very near to the dorsal aorta, at times giving the 
appearance that they have come directly from that vessel. It seems, however, 
highly improbable that this is the case. The germ cells in the larger vessels 
are always nearly spherical, and no case of a germ cell actually leaving the 
aorta has been observed. Moreover, the rapidity with which the cells of the 
blood stream—including the germ cells—must course through these vessels, 
would offer little chance for active migration through their walls. 

As more and more of the germ cells are arrested in the capillaries of 
the mesentery, the number along the path of migration in the mesenchyme 
of the mesentery and splanchnopleure is greatly increased. They are very 
numerous in the splanchnopleure of three-day (34-somite) embryos, that is, 
before the gonad anlagen have made their appearance. They are strictly 
localized in the mesentery and splanchnopleure of the posterior region of the 
embryo. None are found anterior to the orgin of the omphalomesenteric 
arteries. They are found, therefore, only in sections with a double dorsal 
aorta, for reasons which have been discussed above. Occasionally, germ cells 
are found in the epithelium of the splanchnopleure, a fact which was inter- 
preted by the older investigators as an indication that the germ cells are 
transformed epithelial cells. But the evidence shows that germ cells located 
in the epithelium do not arise in situ, but migrate thence from the deeper 
layers of the mesenchyme. The germ cells seem to have a special predilection 
for burying themselves in this tissue. In their migration, they push aside, 
compress, and in various ways deform the epithelial cells in order to take 
their place among them. Figure 18 shows two germ cells which are about 
to take their position among the cells of the germinal epithelium. An epithelial 
cell has been forced aside by an advancing germ cell. The epithelial cells in 
contact with the germ cell in figure 19 also give evidence of having been 
forced out of position by the germ cell. In some cases, there are indications 


that epithelial cells have been completely thrust out into the coelomic cavity 
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by advancing germ cells. As additional evidence in support of the idea that 
the germ cells found in the epithelium in three and four day embryos do 


not arise in situ, one may call to mind that in slightly younger embryos, germ 


cells are found in abundance beneath the germinal epithelium, but none are 
as yet in the epithelium itself. Less than one half of all the germ cells succeed 
in gaining entrance to the germinal epithelium; many remain in the under- 
lying mesenchyme, where by their presence they aid in bulging out the ger- 
minal epithelium to form the anlage of the gonad. The ‘“‘germinal epithelium”, 
in the sense in which it was originally employed by WALDEYER and his fol- 
lowers, is, therefore, clearly a misnomer; for it not only gives rise to no 
germ cells, but most of the germ cells do not even come in contact with it. 
In its present signification, the germinal epithelium should be taken to mean 
only that part of the coelomic epithelium found in the region of the developing 
gonads. 

It is thus that we find the disposition of the germ cells in a three to 
three and one half day embryo of Passer domesticus. It was in this position 
that these large cells were first seen by BoRNHAUPT (1867) and recognized 
by WALDEYER (1870) as germ cells. WALDEYER held, as do all adherents of 
the germinal epithelium theory, that the germ cells found in the epithelium 
arose im situ by a transformation of epithelial cells. ALLEN (1904), GATENBY 
(1924), and STIEVE (1927) claim to have seen transitional forms between 
epithelial cells and primordial germ cells in various classes of vertebrates. 
From the account given above, it will be seen that the germ cells of the Eng- 
lish sparrow do not arise in the germinal epithelium as modified epithelial 
cells, but have a long history previous to their appearance in the germinal 
epithelium. They are early segregated cells, which from a definite crescent- 
shaped area of the blastoderm, anterior and antero-lateral to the embryo in 
the one to eight somite stage, have arrived in the germinal epithelium after 
a long period of passive migration through the blood vessels, and by amoeboid 
movement through the mesenchyme of the splanchnopleure, have taken up 


their position in the epithelium and mesenchyme of the future gonad. 


Later Embryonic History of the Germ Cells in Passer 
domesticus. 
Development of the Undifferentiated Gonad. 


Almost as soon as the first germ cells have reached the site of the future 
gonad, a reaction takes place in the epithelium of this region. Its cells become 
columnar, and in places form a layer of two or three cells in thickness. This 
thickening is first evident in the region of the splanchnopleure where the 
omphalomesenteric arteries leave the dorsal aorte. As development proceeds, 


the thickening of the splanchnic mesothelium continues farther and farther 
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There is at the same time a shifting in the anterior region of this 

from the splanchnopleure, through the ccelomic angle, to the 
somatopleure beneath the Wolffian bodies. Germ cells that had entered the 
in the splanchnic region are shifted together with the epithelium 
‘w position. Germ cells, however, continue to enter the epithelium 

its entire passage from the splanchnopleure to the somatopleure and 

r it has taken its definite position beneath the Wolffian bodies. This 

of the germinal epithelium, first evident in the anterior region of 

ure gonad, is continued posteriorly somewhat later, so that sections 
‘mbryo show the germinal epithelium in both positions, that is, 

ure anteriorly, and in the splanchnopleure posteriorly (figs. 
germinal epithelium from the splanchnopleure to the 
matopleure continues until in four to four and one half day embryos, the 
ire gonad anlage lies in the somatopleure ventral to the Wolffian body. 
two-thirds of this organ, although its antero- 

eral boundaries are as yet indefinite. The germinal 


consist of several layers of columnar cells in the 


best developed, namely, immediately beneath the Wolffian 


in thickness and merges imperceptably with the pert- 
ie (fig. 17 
gonad anlagen have reached their final position, they increase 
‘rival of more germ cel veath the epithelium, and by the 
hemselves and of the mesenchyme 
ic figures are 
celis undergo 
closely packed together, and take on the appearance 
ring the progress of this differentiation, the germ cells 
and may be found in all locations of the gonad (fig. 29). 
resemblance of the transformed mesenchyme cells to the cells 
the boundary between the germinal epithelium 
g 
eee rv indistinct. The epithelial laver 
becomes very indistinct. I epithelial layel 
low magnification, is stained somewhs 
traces of a membrana propria 
The gonads at this stage 
further development 


development of the mesonephroi themselves. 


Sex Differentiation. 


[Those who have studied the gonads of chick embryos 


+ 


of sex differentiation quite uniformly that the sex cords 


I 30 
J ° 
A 
40 
A 4 4 
D lies, Decomes 
tonewun ot the 
When tl 
nN S1Z Dv the < 
n 4 tins 
cells. In embry 
as yet Dut seido 
( ere allon, 
retain their 
[> +1 
because OT tne 
(nell pit 
and tne under 
aS aw e, wn 
Wi Cill« 
Sery to some 
art Droadly al 
up to the stage 
are derived 
20 


THE GERM CELLS IN PASSER DOMESTICUS (L.) 


trom local thickenings of the germinal epithelium, which grow into the under- 


lying stroma. In the male, these cords give rise to the semeniferous tubules 


of the testis; in the female, they are said to disappear and to be later replaced 


by a second proliferation from the germinal epithelium. The cords of the 
first proliferation are supposed to form the medulla, and the cords of the 
second proliferation, the cortex of the ovary. It has become customary, there- 
fore, to speak of the first set of cords as the medullary cords, and of the 
second set, as the cortical cords. The beginning of the formation of the cor- 
tical cords, which according to Swirr (1915) takes place after five and one 
half days of incubation, makes it possible to recognize the sex of the embryo 
as female. 

In Passer domesticus, no such formation of cords from the epithelium 
seems to take place. The epithelium of the early gonads, as far as can be 
observed, remains of uniform thickness, consisting of two or three layers 
of flattened epithelial cells. The nuclei of the dense underlying mesenchyme 
tissue rearrange themselves in such a way as to give the indifferent gonad 
the appearance of being made up of indistinct tubules or cords. In the male, 
these cords become more distinct with the development of the embryo; in 
the female, they gradually disappear before they have taken on any definite 
tubular structure. At the time when, in the male, these tubules acquire a 
distinct outline, there is formed in the female, beneath the epithelium of the 
left gonad, a dense layer of epithelial-like cells, which is the beginning of the 
cortex. In the right gonad of the female, this cortex is developed only to a 
very slight extent, or not at all. These changes, just described, make it possible 
to distinguish sex histologically only at a relatively late stage in the embryonic 
development of Passer domesticus. No cortex is present in either gonad of 
the female before about the eighth day of incubation, Throughout the period 
of sex differentiation, the germ cells are found in all parts of the gonads in 
both sexes, and they seem to take no definite part in the formation of these 
organs. 

Although sex cannot be distinguished histologically in embryos of Passer 
domesticus before about the eighth day of incubation, it can be recognized 
macroscopically to some extent in embryos of six or seven days of incubation 
by the much smaller size of the right gonad in the female. But since the right 
gonad is usually smaller, even in the male, too much reliance cannot be placed 
on this criterion alone. When the histological changes described above have 
taken place, the difference in size between the left and the right gonad in the 
female has become so pronounced as to leave no doubt about the sex of the 
embryo, even apart from the histological criteria. The various changes that 
take place during the process of sex differentiation can best be understood 


through a histological study of the gonads of older embryos. 
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The Testis. 


In an eleven day male embryo of Passer domesticus, the right and the 
left testes are identical in histological structure. They are not disposed 
symmetrically with respect to the body axis. Both are shifted somewhat to the 

the anterior end of the right testis is, moreover, sharply curved 

right, so that similar sections of both testes are seen only in serial 
sections passing through the posterior region of these organs. They are retro- 
peritoneal in position and still somewhat broadly attached to the Wolffian 
bodies—the right testis more so than the left. A transverse section of a male 
embryo of eleven days of incubation, passing through the mid-region of the 
testes, is given in outline in figure 27 to show the general disposition of the 
urogenital organs at this stage. Mesonephroi and metanephroi are both pre- 
sent at this stage, and it seems that the mesonephroi are still functional. The 
tubules of the metanephroi are not yet very distinct and these organs are 
shown in the figure only in outline. The suprarenal capsules have taken on a 
glandular structure and are, perhaps, already functioning. The two testes 
are apparently of equal size, but the right is imbedded somewhat in the 
nephrogenous tissue of the Wolffian body; the left, however, is so far dextral 
in position as to have already lost its connection with the corresponding 
Wolffian body. It is attached to the dorsal wall of the coelome only by a 


1 


narrow hilum almost directly beneath the dorsal aorta. 

Histologically, the testis is made up of a number of distinct structures. 
Surrounding the organ on the ventral side is the peritoneal epithelium which 
is continuous with that of the Wolffian body. Beneath the peritoneum, five 
or six layers of epithelial cells represent the future albuginea. In the stroma 
of the testis, a number of tubule-like structures are found, none of which, how- 
ever, have a lumen. Distinct cell outlines are not visible either in the stroma 
cells or in the germ cells. The nuclei of the germ cells, however, stand 
out prominently among the stroma cells by their large size, characteristic 


chromatin arrangement and lighter staining reaction. The nuclei of the stroma 


‘Ils of the testis are of two kinds: small, flattened. oval nuclei of the same 


type as those making up the albuginea; and larger, round nuclei, which make 
of the tubules. Among the latter are seen the large germ cell 

That the germ cells are not derived from the cells of the 

tubular walls, seems evident from the difference in nuclear structure of these 
two types of cells as well as from the absence of any intermediate stages 
between them. The tubules, as stated, have no lumen, but the spaces between 
their walls are filled with a very lightly staining material, which makes these 
structures stand out prominently even under low magnification (fig. 27). 
KUMMERLOWE (1931) has given a description of these structures, which he 


also found to be present in the right gonads of the female in young embryos 
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of Columba livia, Fringilla celebs and Passer domesticus. He says: ‘‘Der 


‘Innenraum’ erscheint dann von allerhand Plasmastreifungen, sekretahnlichen 
Substanzen, usw. angefullt. Bisweilen zeigt er auch Risse und kleine Spalt- 
raume, nirgends aber ein wirkliches Lumen.” This is almost an exact 
description of the conditions found in the eleven-day testis of Passer 
domesticus. The eleven-day embryonic testis is essentially the same _histo- 
logically as the testis found at the time of hatching on the thirteenth day of 
incubation. 

Some further development of the other organs of the urogenital system 
takes place during the last two days before hatching, especially the develop- 
ment of the metanephroi and the degeneration of the Wolffian bodies, but a 


detailed discussion of these changes would lead us too far afield. 


The Left Gonad of the Female. 


While in the male, there is no essential difference in structure between 
the right and the left testis, we find that in the female, the difference in the 
two gonads is sufficiently great to merit separate descriptions. It has been 
pointed out in the account on sex differentiation that the first indication of 
a developing ovary is the formation of a cortex beneath the epithelium of 
the gonad. In an eleven-day embryo of Passer domesticus, this cortex has 
become quite voluminous in the left gonad. It has encroached upon the 
medulla, which at this time is also conspicuous with the numerous lacune 
and blood sinuses many of which are continuous with those of the Wolffian 
body. Germ cells are present in both cortex and medulla. In the cortex, they 
are frequently found directly beneath the epithelial layer. They may be in 
contact with the cells of this layer, and even partly buried in it, but they are 
never a part of the epithelial layer, nor in direct contact with the ccelome 
(fig. 30). Mitotic figures are occasionally present and are sufficient to 
account for the larger number of germ cells present than during earlier stages. 
In the stroma cells, mitotic figures are far more frequent. As many as eight 
contiguous cells with spindles have been observed. The position of the left 
gonad in an eleven-day female embryo may be described as median; it usually 
lies directly beneath the dorsal aorta and has a broad connection with the 


Wolffian body from which it projects lika a large tumor (fig. 28). 


The Right Gonad of the Female. 


The right gonad of an eleven-day female embryo of Passer domesticus 
is an intermediate structure with characteristics of both an ovary and a testis. 
It resembles the ovary in the absence of any distinct tubules, and in its broad 
attachment to the Wolffian body. It has decreased in size in proportion as 


the left ovary has become more voluminous and has taken a more median 
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position in the body cavity. At this stage, the right ovary consists of only a 


narrow strip of gonadal tissue with numerous germ cells (figs. 28, 31). A 
cortex is usually absent, but beneath the cells of the peritoneal epithelium, 
several layers ot flattened epithelial cells, like those of the albuginea of the 
estis, give this organ a resemblance to a testis. Germ cells are not found 
these flattened cells, nor are there any in contact with the peritoneal 

‘ring of the gonad. During the progress of regression of this organ, some 
germ cells have been carried inward toward the Wolffian body, and 

they may occasionally be found among the tubules of that organ. It would 
hardly be correct to describe the right gonad of a female Passer domesticus 


is rather an intermediate structure with resemblances to both 


difference between the right gonad of an eleven-day female 
embryo and one at the hatching stage is, perhaps, a further regression of 
the organ in the later stage, but there is also a great deal of variation in this 
structure in different embryos. During the entire embryonic period, germ cells 
are present in the right gonad and, for a given amount of gonad tissue, in 


numbers as great as those of the left ovarv. 


SUMMARY OF THE LITERATURE ON THE ORIGIN OF THE 
GERM CELLS IN VERTEBRATES. 


arious conclusions arrived at by different investigators on the 

cells in birds is by no means peculiar to this class. 

segregation and somatic origin of germ cells have been claimed for 
of all vertebrate classes. In general, early segregation has been 
re commonly claimed for the lower members of the group than for its 
representatives. It was this fact that lead FrrKET (1920b) to suggest 
so-called primordial germ cells in birds and mammals are of only 
importance. It is interesting to note that when the same in 
worked with species belonging to different classes of vertebrates, 
conclusions are arrived at for all. RUBASCHKIN clain ‘arly segre- 


(1912), cat, rabbit (1908), mole, porpoise 
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(1909) a 2). Similarly, VON BERENBERG-GOSSLER holds to 
of germ cells for Lacerta (1914) and for the chick (1912). 
riIN maintains a somatic origin of germ cells for Triton, Rana, and Bufo 
and Chrysemys (1910). ALLEN, however, upholds the theory of early 
segregation in Amia, Lepisosteus (1909), Rana (1907) and Chrysemys 
(1906), but maintains a peritoneal origin for the germ cells of the pig and 
rabbit (1904). It must be overlooked, however, that 1n his report on 
Chrysemys, a work which was carried out subsequently to 


rk on mammals, he says that “‘the present work has shown with suf- 
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ficient clearness certain possible sources of error and misinterpretations” in 
his former investigations, so as to cast some doubt upon the conclusions 


arrived at, especially with regard to the apparent transition forms connect- 


ing the peritoneal cells with the germ cells. In this later work on Chrysemys, 


he found that the sex cells lie among the peritoneal cells but are not derived 
from them, 

It would obviously be impossible in this limited space to give proper 
credit to all the important works that have appeared in this vast field. An 
excellent summary of the literature is given by OKKELBERG (1921), and more 
recently, McCosH (1930) has brought it up to comparatively recent times 
by the addition of some thirty articles that have been appeared since 1921. 

Several authors have attempted a classification of the current theories 
on germ cell origin in vertebrates. HEGNER (1914) finds it convenient to 
employ a three-fold classification: the germinal epithelium theory, the gono- 
tome theory, and the theory of early segregation. McCosH (1930) makes 
use of a somewhat similar classification. She mentions the germinal epi- 
thelium theory, the early segregation theory and a “middle ground”. Perhaps 
the most successful attempt at a complete classification is that of Herys 
(1931). Her system of classification embraces four groups, sufficiently 
distinct from each other to merit individual attention. Group I is composed 
of those who deny the early segregation of the germ cells and believe that 
germ cell formation is a matter of differentiation of somatic cells. In group 
II, she places those who admit an early segregation of germ cells, but hold 
that such cells are not definitive, and that they are later replaced by pro- 
liferations of new cells from the germinal epithelium. Her group III is made 
up of those who hold that some of the primordial germ cells persist as 
definitive germ cells, but that their numbers are increased periodically by a 
proliferation from the epithelium. Finally, in group IV, she places only those 
who adhere strictly to the ‘““Keimbahn” of WEISMANN, and maintain that the 
germ cells are set aside at an early stage of embryonic development and are 
the sole source of the definitive sex elements. 

Matsumoto (1932) holds that for birds, the various theories on germ 
cell origin fall naturally into two main divisions: the germinal epithelium 
theory, and the theory of early segregation. Those who adhere to the latter 
theory, he subdivides into those who believe that the primordial germ cell: 
are the definitive sex cells, and those who claim that the primordial germ 
cells degenerate and are replaced later by definitive elements from the 
germinal epithelium. I would like to extend this dichotomous system of clas- 
sification of Matsumoto for birds, to the whole vertebrate group, without, 
however, subscribing to his subdivision of the early segregation group. It 
seems to me that the main point at issue is whether or not there is a germinal 


continuity from one generation to another—whether there exists in verte- 
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\uthor and year Species Remarks 


CYCLOESTOMES 


Beard (1902) Petromyzon The number of early segregated 
planeri germ cells is 2°—1. 

Definitive germ cells take their 

Okkelberg (1921) Entosphenus origin only from early segre- 


wilderi gated cells. 


Somatic Butcher (1929) Petromyzon The definitive germ cells have 


origin marinus a dual origin: a) from early 
unicolor segregated cells: b) from ce- 


lomic epithelial cells. 
EFLASMOBRANCHS 


Beard (1900) Raja batis Germ cells are early segment- 
(1902) Pristiurus ation cells. 
Woods (1902) Squalus The primordial germ cells are 


acanthias first seen in the entoderm. 


Balfour (187 Scyllium Germ cells are probably of 
Pristiurus mesodermal origin. 
Scyllium Germ cells are derived from the 
Pristiurus segmental mesoderm (gono- 


tome) 


Eigenmann (1891) Micrometrus Germ c can be traced back 
(1896) reg 5th or 6th cleavage. 

Dodds (1910) ius Germ cells are first seen in the 
entoderm. 

Nussbaum (1880) Tro Germ cells are first seen in the 
region of the germ gland, but 
they are not derived from 
mesoderm 

Scardinius Germ cells arise from giant cells 
of the pe riblast. 

The primordial germ cells are 

formed from entodermal giant 


cells. 


MacLeod (1881) Hippocampus Germ cells are derived from the 
7 


Belone germinal epithelium. 
Salmon Germ cells are derived from 
peritoneal cells. 
(1904) Germ cells are derived from 


Salmon ceelomic epithelial cells. 


20 
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Author and year Species Remarks 


PISCES (continued) 


Somatic Essenberg (1923) | Xiphophorus | In the female, the germ cells 
origin | helleri 
| 
| 


| 

| are derived partly from the 

| epithelium of the ovarian cavity 
and partly from cells of the 
cortex; in the male, they are 
derived from the epithelium 
of the tubules and from free 

| peritoneal cells of the gonad. 

Foley (1927) | Umbra limi | Spermatogonia are formed from 


(male) cells in the stroma of the testis. 


AMPHIBI. 


Nussbaum (1880) Rana fusca Germ cells are first found 

the mesoderm. 
Allen (1907) Rana pipiens Germ cells are first found 

the entoderm. 
King (1907) Bufo lenti- Germ cells are first found 

(1908) ginosus the entoderm. 
Early Witschi (1914) Rana tempo- | Germ cells are first found 

segregation raria the entoderm. 
(1929) Rana sylva- \ll definitive sex cells are early 
tica segregated from the entoderm. 
Burns (1925) \mbystoma \ll definitive germ cells are de- 
punctatum rived from early segregated 
cells. 

Cheng (1932) Rana canta- All germ cells are early segre- 


brigensis gated cells. 


Dustin (1907) Rana fusca Germ cells are derived from 
(1907) Bufo vulgaris the gonotome and from the 
peritoneum. 
Gatenby (1916) Rana tempo- Germ cells originate periodic- 
raria ally from peritoneal cells in 
mature frogs. 
Obreshkove (1924) | Diemyctylus There is strong evidence that 
viridescens peritoneal cells may transform 
Commatic into germ cells. | 
owas Hargitt (1924) Diemyctylus The definitive germ cells in tl 
viridescens male are derived from: a) the 
epithelial cells of the collect- 
ing ducts; b) the germinal 
epithelium. 
McCosh (1930) \mbystoma The majority of the germ cells 
maculatum are believed to be of somatic 
origin. The primordial germ 
cells may form a small portion 


of the propagative cells. 
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\uthor and year Species 


Remarks 


REPTILES 
Allen (1906) Chrysemys eregated germ cells 
(1907) marginata are first found in the ento- 
(1911) derm. 
Jarvis (1908) *hrynosoma The primordial germ cells are 
cornutum first seen in the entoderm. 
Sternotherus Germ cells are early segregated 


odoratus cells 


Chrysemys Secondary germ cells come 


marginata rom peritoneal cells. 
Lacerta Germ cells are derived from 
i mesoderm. The so-called prim- 
ordial germ cells are probably 
not germ cells. 
Simkins (1925) Tri There is no. evidence 
extraembryonic origin 


germ cells 


Gol 


loi 
the 
rm wall entoderm along 


margin of the proamnion 


lls 


sex lls 


ntoderm 
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Somatic 
BIRDS 
Nussbaum (1901) Chick Germ cells are tirst seen in the 
splanchnopleure. 
Rubaschkin (1907) | Chick, Duck Germ cells are first seen in th 
splanchnopleure. They can be 
req 
bo 
Swift (1914) Chick Gern 
Farh Goldsmith (1928) Chick Germ cells are of extraembryo- 
nic origin and these 
rise to the definitive 7! 
Dantschakofi Chick The primordial germ cells art 
(1931) identical with the ci 
wandering cells. They are ne- 
cessary for gonad formation 
1] 
Matsumoto (1932 Chick Primordial germ cells are first 
found in the posterior portion 
of tl primitive streak and 
primitive plate in embryos of 
ten hours incubatio1 
Somatic Waldeyer (1870) Chick Ova are derived from the ger- 
origil minal epithelium; spermato- 
sonia, from the epithelium ot 
the Wolffian duct 
25 
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Author and year Species Remarks 


BIRDS (continued) 


Somatic Von Berenberg- Chick | The so-called primordial 


germ 
origin Gossler (1912) cells first found in the splanch- 
nopleure are probably not 
germ cells. 
Firket (1914) ; Most of the definitive germ 
(1920) cells come from the germinal 
epithelium. Some may com 
from the primordial germ 
cells. 


AMMALS 


Rubaschkin (1908) ‘at, rabbit, Primordial germ cells are first 
(1909) mole, seen in the entoderm. These 
(1912) Guinea pig, give rise to the definitive sex 
porpoise cells. 

Early Vannemann (1917) | Armadillo The early germ cells are seen 
segregation between the ectoderm = and 
entoderm when the primary 
buds of ectodermic vesicles 

are in process of formation. 
Cowperthwaite at No cyclical proliferation of pro- 

(1925) pagative cells from the germi 
nal epithelium in adults was 


observed. 


Allen (1904) ig, i \ll functional germ cells come 
from peritoneal cells. 
Winiwarter & The definitive germ cells are 
Sainmont (1909) derived from the germinal epi- 
thelium. 
Somatic Hargitt (1925) at The germ cells come from 
origin peritoneum of the 
ridge. 
Butcher (1927) \ norvegi- \ll primordial germ cells de- 
albinus generate. Definitive sex cells 
come from the germinal epi- 


thelium. 


brates a real ‘“‘Keimbahn”’ as has been demonstrated to exist for inverte- 
brates. In drawing up the preceding tables, therefore, this question was kept 
uppermost in mind, and the diverse theories that support the origin of any 
germ cells from other sources except from the primordial germ cells are 
necessarily grouped together. In this classification, therefore, groups I, II, 
and III of Heys are combined and contrasted with her group IV. Any neces- 


sary qualifications are dealt with under appropriate “remarks”. In drawing 
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up these tables, no special attempt has been made to include all the papers 


that have appeared in the literature of this vast field, but the examples have 


} 


been selected mainly to show that early segregation and somatic origin of 
germ cells have been claimed for representatives of all classes of vertebrates, 
and that contradictory claims have even been made for the origin of the germ 


cells in the same species. 


REVIEW OF THE LITERATURE ON THE LATER HISTORY OF 
THE PRIMORDIAL GERM CELLS AND DISCUSSION. 


As far as many authors are concerned, the question of the origin of the 
definitive sex cells in vertebrates is quite distinct from that of the origin 
of the primordial germ cells. Many investigators, while willing to admit that 
the germ cells appear early in the ontogeny of the individual in ail classes 
of vertebrates, do not look upon these early segregated cells as the pro- 
genitors of the sex cells in the adult. The question itself seems quite para- 
doxical; for if the primordial germ cells do not give rise to the definitive 
sex cells, why should they be looked upon as germ cells at all? The difficulty 
of the dilemma was recognized by several investigators and the easiest way 
out seemed to be the denial of the sex nature of these cells. 

Von BERENBERG-GOSSLER (1914), from his work on Lacerta, concludes 
that the primordial germ cells are not germ cells at all, but represent a late 
transformation of entodermal cells into mesodermal cells. After this trans- 
formation has once taken place, they, like any other mesodermal cells, may 
become stem cells which give rise to male or female sex cells. He says “dass 
die Auswanderung von Zellen aus dem Entoderm nichts anderes bedeutet 
als eine spate noch langere Zeit hinziehende Mesodermbildung aus dem Ento- 

In the duck, he considers the sex nature of these cells very doubt- 

is not prepared to say whether the entodermal wandering cells 

duck are homologous with those of Lacerta or not. He concludes, 

however, “dass man von einer Keimbahn bei den Sauropsiden nicht mehr 
reden kann.” 

Among those who share the opinion of VON BERENBERG-GOSSLER, OF 
hold similar views, may be mentioned, SIMKINS (1923), HARGITT (1925), 
and STIEVE (1927). STIEVE, especially is very emphatic in his denial of the 
sex nature of these cells when he says: “Die primordialen Geschlechtszellen 


er Forscher sind, wie schon v. BERENBERG-GOSSLER gezeigt hat, ento- 


y 


dermale Wanderzellen, die an den verschiedensten Stellen des Korpers, be- 


sonders im Bereiche des kaudalen Darmschnittes aus dem Entoderm ent- 
stehen, in das Mesenchym abgegeben werden und dort verschwinden. Mit 


der Keimzellbildung haben sie nicht das geringste zu tun.” Since the authors 
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just considered deny the sex nature of the primordial germ cells, they quite 


naturally hold to a somatic origin for the true sex cells. 

There is, however, a large class of workers who admit that the primordial 
germ cells are true sex elements, some of which may give rise to ova and 
spermatozoa, but believe that these can also come from somatic sources. 
Those who subscribe to this view constitute the large class whose opinions 
fall in the 


‘ 


‘middle ground” of McCosn (1930). It embraces a variety of 
opinions and combinations of opinions almost as numerous as the authors 
themselves. Chief among those who would not have any of the primordial 
germ cells arrive at sexual maturity, is FIRKET (1914, 1920b), who makes 
a sharp distinction between the primary gonocytes, which are extraembryo- 
nic in origin and later migrate to the gonads, and the secondary gonocytes 
which arise from the germinal epithelium and give rise to the definitive sex 
cells. He finds that in the chick, at a certain stage, it is impossible to 
distinguish one generation from the other, and that it is, therefore, impossible 
to say whether or not any of the first generation of cells ever develop into 
mature sex cells. In the testis of the white rat, however, he finds that the 
same two generations of cells occur, but before the secondary germ cells 
appear, the first generation has entirely disappeared. FirKET does not deny 
the sex nature of the primordial germ cells, since he says that they pass 
through the stages of maturation, typical of true sex cells. From a comparison 
of his works on the chick and on the rat, he holds it very probable that none 
of the primordial germ cells in either species become definitive sex cells, 
and that they are of only phylogenetic value. He says: “The primary germ 
cells disappear in the ontogenesis of mammals earlier than they do in the 
ontogenesis of birds and can therefore be considered as being cells in a 
phylogenetic regression.” 

FIRKET’s contention that the primordial germ cells degenerate and are 
replaced later by definitive germ cells of somatic origin receives considerable 
support from the results of other workers, particularly in the field of mam- 
mals. BUTCHER (1927) believes that in the white rat, Mus norvegicus albinus, 
the germ cells found in the ovary at birth all degenerate before sexual 
maturity and are, therefore, not the progenitors of the definitive ova. The 
definitive ova, according to his views, are formed from the germinal epi- 
thelium covering the ovary, and the process of ova formation extends from 
six to seven days after birth until fecundity is lost in old age. The same 
author also carried out investigations on the germ cells in the lake lamprey, 
Petromyzon marinus unicolor (1928, 1929). He is ready to admit that in this 
species some of the primordial germ cells become definitive sex cells, but 
contends that the finding of successive stages from the ordinary epithelial 
cell to the definitive germ cell offers evidence that germ cells are also formed 


from the peritoneal cells. 
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group as a whole, most of the workers on germ 

ground” of McCosn hold to a dual origin for the 

‘Ils. Opinions in this group are as interesting as they are 

STIN (1907, 1910) makes the same distinction between primary 
yonocytes in amphibians and reptiles as FirKet does for birds 

In his work on amphibians (1907), he says: ‘Chez les amphi- 
lignées de gonocytes: une premiére provenant des 
nésoblastiques primaires, une seconde provenant de 1’épithelium 
liferé.” He admits, however, that in both of these classes 


+; 


first generation of gonocytes give rise to de- 
THERZ (1919) has found a dual origin of germ cells in 
intains that some of the odgonia found in the 
‘an be traced back directly to the primordial 

hand, transformation of i 
followed step by step. WoLF (1931) reaches a quite novel 
of the definitive sex cells in the teleost. Platy- 


evidence of a transformation 


) and 


this contention is 


pointing to 


Ils of the embryo.” We 


fing 

DANTSCHAKOFF when she says: 
| 

Viele DeTgangsstadien anwese 


des Beweises schuldig, der eine 


IS concerning the origi: the sex elements, have 


those vertebrates that 


roy: 
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OT sOmatic cells into 9’erm cells in the immature temale, but that this trans 
lation 1s not extensive. In the male, he holds the primordial germ cells 
the sole source of the definitive sex elements. 
Use \ Ol d SOMatTIC Origin Of Sex cells all beliey *, eitnel 
OTF expil iV, Na inere must exist transitional s ages between tne sex 
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ring 
also been advanced by workers on adult material. In (i 


THE GERM CELLS IN PASSER DOMESTICUS (L.) 


undergo seasonal changes in the gonads, many have held that during the 


period of sexual inactivity, all germ cells degenerate, and that the sex cells 


arise anew from somatic sources at the onset of renewed reproductive 


activity. OBRESHKOVE (1924) holds that in Diemyctylus viridescens there is 
strong evidence that peritoneal cells may transform into germ cells and 
initiate the development of new testicular lobes. BuRNs (1925), on the othe 
hand, noticed that in Amblystoma punctatum nearly all the germ celis dis- 
appear during sexual inactivity, but he adds that “in preparation for the next 
breeding season, the germ cells are regenerated from residual spermatogonia 
which survive the process of degeneration.” 

My own observations on the germ cells of Passer domesticus have lent 
no support whatever to the theory of transformation of somatic cells into 
germ cells. The germ cells which were traced from their place of segregation 
to the gonads, have been studied at all stages of incubation in both sexes 
to the time of hatching. Not a single instance of a “‘transitional cell” was 
discovered. The increase in numbers is due solely to multiplication of these 
cells by mitosis, KUMMERLOWE’s (1930b) work on the post-embryonic devel- 
opment of the female gonads of the English sparrow makes no mention of 
ova arising from the somatic cells, but seems to take it for granted that th 
ova found in the adult are direct descendents of the primordial germ cells. 
The history of the germ cells in Passer domesticus, from their first appear 
ance to adult ova and spermatogonia, seems to be in close harmony with the 
results of GOLDSMITH’s (1928) work on the germ cells of the chick. 

To test some of the current theories on the ultimate fate of the prim- 
ordial germ cells as well as on their origin, recourse has been had in recent 
years to the experimental method. The experiments of REAGAN, WILLIER, 
and DANTSCHAKOFF on early chick embryos, in which the entoderm wander 
ing cells are identified with the primordial germ cells, have already been 
referred to. Many of the early investigators.on the history of the germ cells 
in vertebrates carried their researches only to the stage when the primordial 
verm cells had arrived at their destination in the anlagen of the gonads, and 
thus missed the real point at issue. GUTHERZ (1919) clearly saw that any 
really important work on the ““Keimbahn” in vertebrates must also take in 
consideration the ultimate fate of the early germ cells, from whatever source 
they may have been derived. He states the problem as follows: “So ist ft 
die Wirbeltiere und ftir den Menschen das fruhzeitige Auftreten isolierte1 
Geschlechtszellen im Embryo fast allgemein anerkannt, und der Streit dreht 
sich im wesentlichen darum, ob diese Zellen nicht spater wieder schwinden 
und in der Geschlechtsdruse durch Neubildung aus dem Coelomepithel er- 
setzt werden.” To help settle this problem definitely in birds, the experi- 
mental work of DANTSCHAKOFF (1931 c) on the germ cells of the chick is 


of the greatest importance. She found that transplants of early gonad an- 
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lagen of two day embryos, that is before the arrival of the primordial germ 
cells in this region, on to the chorio-allantois of normal embryos, not only 
contained mo germ cells at the end of fifteen days of incubation, but that 
the gonads also failed to develop. She found, moreover, that if the early 
is are destroyed, primordial germ cells will collect in great numbers in 
the splanchnopleure anterior to the destroyed gonads; if this tissue with its 
rimordial germ cells is transplanted to the chorio-allantois of normal 
embryos, a normal gonad develops with germ cells in its tubules. From her 
experiments, two obvious conclusions can be drawn: a) The primordial germ 
cells are necessary to stimulate the germinal epithelium to gonad formation ; 
b) The germinal epithelium (of WALDEYER) is of itself unable to give rise 
to sex cells. Her work, therefore, gives strong support to the theory of early 
segregation of germ cells, and tends to show that in the chick, the definitive 
sex cells are in a direct line with the primordial germ cells of earlier stages 
and that none are derived from the germinal epithelium. 

My own observations on the germ cells of Passer domesticus revealed 
no extensive degeneration of germ cells. All germ cells found in the ovary 
or testes at the time of hatching can be traced back in an unbroken line to 
the primordial germ cells found in the germinal area anterior and antero- 


lateral to the embryo in the one to eight somite stages. 


SUMMARY OF OBSERVATIONS AND CONCLUSIONS. 


1. The primordial germ cells of Passer domesticus are of extraembryo- 
nic origin and are first seen in an embryo of one or two somites in a crescent- 
shaped area at the outer margin of the proamnion. They are found in the 
entoderm and in the space between the entoderm and the ectoderm. 


1ey Temain in this position up to the seven or eight somite stage 


which time they take on more definite germ cell characteristics. 


3. After the arrival of the mesoderm, the germ cells enter the blood 


vessels of the vascular area, in part passively during the formation of the 

blood islands and in part actively by forcing their way through the endo- 

thelial lining of these vessels. In a ten somite embryo, all stages in the pro- 
cess of this migration can be observed. 

4. The germ cells are carried through the circulation with the blood cells, 

the twenty-five somite stage, make their appearance in the 

small vessels of the splanchnopleure where they leave these vessels and begin 

their migration toward the site of the future gonad, where some of the germ 

cells take their place among the cells of the so-called germinal epithelium. 

lodging of the germ cells in the vessels of the splanchnopleure 

ibuted solely to mechanical factors, and is dependent upon the size and 


vessels in this region. 
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6. The progress of migration of the germ cells from the vessels of the 
splanchnopleure continues to about the thirty-six somite stage, when practic- 
ally all of the germ cells have left the blood vessels. A small number of 
germ cells become lodged in small vessels of distant regions and probably 
never reach the gonads. 

7. There is a shifting of the germinal epithelium with its contained 
germ cells from the splanchnopleure, through the ccelomic angle, to the 
somatopleure during the stages from three to four days incubation. 

8. During the formation of the gonads, and during sex differentiation, 
germ cells are found in all parts of the gonads. The first mitoses of germ 


cells were observed in a four and one half day embryo. 


g. During sex differentiation, there is no distinct formation of tubules 


as has been described for the chick. The first reliable criterion of sex 
distinction is the relative size of the right and the left gonad in the female. 

10. A rudiment of the right gonad of the female with germ cells per- 
sists at all stages of incubation. It retains its undifferentiated structure 
throughout this period. 

11. Histologically, sex cannot be distinguished before the eighth day of 
incubation, when a cortex begins to form beneath the epithelium of the left 
ovary. 

12. The primordial germ cells are not replaced by a second generation 
of germ cells, but they give rise directly to the definitive sex elements. Their 
number is increased only by mitosis and no germ cells are derived from 


somatic sources. 
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EXPLANATION OF FIGURES. 
PLATE |] 


of an early sparrow blastoderm. The black area shows the 


first found. 


germinal area of a two-somite embryo, showing the germ 


appearance. The piane oO! the section 


1 
} 


passes through a—a ot 
germinal area of a seven-somite embryo, slightly anterior 
hown in figur (X 690.) 
[ [ blastoderm of a ten-somite embryo pass- 
figure is given for orientation of figures 5, 6, and 7, 
mesoderm at the outer margin of the exoceele. (X 70.) 
section shown in figure 4, showing a germ cell at the outer margin 
the splanchnopleure. (XX 690.) 

the same region as figure 5, showing the breaking down of the endo- 

a blood vessel by an entering germ cell. (X 690.) 
showing a germ cell among embryonic blood cells in a blood vessel of 


of a ten-somite embryo. (X 690.) 


PLATE II. 


8. Portion of a section through a twenty-two somite embryo showing a germ cell 
together with two blood cells in a blood vessel of the splanchnopleure. (XX 690.) 
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9. Section showing a germ cell in a small artery from the dorsal aorta in 
splanchnopleure of a twenty-five somite embryo. (* 690.) 

10. Section showing a germ cell stopped in its course in a small vessel of 
splanchnopleure of a twenty-five somite embryo. Note the broken endothelium of 
vessel. (X 690.) 

11. Part of a section of a twenty-five somite embryo showing a germ cell in the 
splanchnic mesoderm just outside of a small vessel from the dorsal aorta. (x 


690. ) 

12. Section showing a germ cell in the splanchnic mesoderm of a_ twenty-five 
somite embryo. (XX 690.) 

13. Section showing a germ cell in an omphalomesenteric artery on its way back 
to the vascular area of the blastoderm of a twenty-five somite embryo. ( 600.) 

14. Section of the splanchnopleure of a thirty-two somite embryo showing a germ 
cell almost completely filling a small blood vessel; also two other germ cells in the 
mesenchyme. (XX 690.) 

15. Section of a part of the splanchnopleure of a twenty-nine somite embryo 
showing a large blood cell closely surrounded by mesenchyme cells. (XX 690.) 

16. Section showing a group of six germ cells in the splanchnopleure of a thirty- 
two somite embryo. Note the amceboid shape of the germ cells. ( 690.) 


PLATE III. 


17. Section through the posterior region of a four-day embryo showing the position 
of the germinal epithelium and the unequal distribution of the germ cells to the right 
and left sides of the embryo. The germ cells are represented in black. (X 65.) 

18. Section of a thirty-three somite embryo showing two germ cells entering the 
epithelium of the somatopleure. Note the disarranged epithelial cells in contact with 
the germ cells. (* 690.) 

19. Section showing a germ cell in a position among the epithelial cells of the 
somatopleure of a thirty-three somite embryo. (X 690.) 

20. Section through the closed gut region of a thirty-four somite embryo showing 
a germ cell among blood cells in a small vessel of the mesoderm of the closed hind gut. 
(X 690.) 

21. Section through a thirty-four somite embryo showing a germ cell migrating 
out of a small blood vessel in the mesoderm of the mesentery. 

22. Section through a thirty-four somite embryo in the anterior region of the 
germinal epithelium. The germinal epithelium is represented in black. (X 8o.) 

23. Section through the same embryo as figured in 22 160 micra posterior to the 
section shown in figure 22. The germinal epithelium is represented in black. (X 80.) 


PLATE IV. 

24. Frontal section through the gonads and Wolffian bodies of a six-day embryo 
showing the difference in size of the right and the left gonad and the attachment of 
the gonads to the Wolffian bodies. (X 21.) 

25. Section through the gonads of an eight-day female embryo showing the be- 
ginning of the cortex in the left gonad. (X 50.) 

26. Section of a germ cell in mitosis from the gonad of a four and one half day 
embryo. (X 690.) 

27. Section of an eleven-day male embryo through the anterior region of the 
gonads showing the disposition of the organs of the urogenital system. (X 32.) 
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28. Section of an eleven-day female embryo through the mid-region of the gonads. 


he difference in size between the right and the left gonad. (X 32.) 


PLATE V. 
29. Section of a portion of the left gonad of a six-day embryo. At this stage the 
he left gonads are identical in histological structure. (* 635.) 
30. Section showing the histological structure of a portion of the left ovary 
n-day embryo. Three germ cells are shown. (X 635.) 


1 
} 


a por f the right gonad of the same embryo as shown in figure 


Note the thicker epithelium and deeper position of the germ cells. (X 635. 


32. Section showing the histological structure of a portion of the testis of an 
ven-day male embryo. Cell outlines of the germ cells are not distinct but three germ 


nuclei stand out prominently among the cells of the forming tubules. (X 635.) 
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INTRODUCTION. 


The chameleon is a slow moving animal which feeds mostly on living 
insects. Although its movements are relatively slow the animal’s remarkable 
color adaptions, covering all the range of colors found in its natural habitat 
such as trees, grass, and rocks, afford it excellent concealment. Another com- 
pensatory mechanism to offset the slow movements is an unusually great 
excursion of the eyes. The two eyes are independent of each other so that 
one may be directed forward and the other backward. Lying quietly concealed, 
at the approach of an insect the chameleon thrusts out its long tongue a 
distance of 20 cm. and captures its prey. The entire optic apparatus is highly 


developed, hence the chameleon is an excellent animal for studying that 
1 This study was assisted by a grant from the Knight Fund of Yale University 


A. Z. 1933. Acta Zoologica 1933. Bd. XIV. 
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(’07) called attention to the large optic nerves and the optic 
The histology of the optic tectum of this animal was beautifully 

RAMON Y CaJAL (1806), 
Che present study presents the morphology of the so-called basal optic 
basal root ganglion. The term tractus opticus accessorius 
used by Tsar (’25), for mammals, will be used in this description 
chameleon brain to designate the basal optic root. The name nucleus 
‘us tegmenti of the same author will be used instead of the name basal 
nucleus or ganglion, BOCHENEK (’08) originally used the term 
fasciculus accessorius optici posterior. It is the hope of the writer that the 
study of the nucleus opticus tegmenti will help elucidate our knowledge of 

i movements. 

is profoundly grateful to Dr. H. S. Burr for his kindness 
during this study which was begun in the Department of 


Yale University School of Medicine 


MATERIALS AND METHODS. 


material consists of the brains of 28 adult chameleons cut in serial 
‘y consist of Weigert-Pal material some of which are counter- 
carmine as described by ANDERSON ('26). Silver preparations 

by the Cajal met] od as described by ADDISON (’20, p. 332), and 


Ranson pyridine silver method (Appison, '29). In order to prepare 


the right optic nerves of 10 large chameleons were cut 


the animals were killed between the twelfth and the 
material was fixed and stained by the Marchi method for 


fibe rs aS described by AppISON (’2 


tale 
Ni Transvet 
Ni Sagittal 
\\ 
Weigert-Pal carmin 
Weigert-Pal carmine 
Weigert-Pal carmine 
Haematoxylin eosin Transver 
Ranson pyridine silver Sagittal 
Ranson pyridine silver Transvers¢ 
Ranson pyridine silver Horizontal 
Cajal silver Transvers« 
Marchi Horizontal 
Marchi Sagittal 
Marchi Transvers¢ 
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THE NUCLEUS OPTICUS TEGMENTI OF CHAMELEON. 


In the chameleon as the fibers of the optic nerves approach the brain 
they decussate as a series of large interlacing bundles. In the transverse 


plane the decussating fibers are seen to consist of 5 or 6 of these bundles 


with practically no intermingling. On the basis of histological studies Gross 


('03) decided the decussation in the reptiles was complete. This is confirmed 


in the present study. 

The tractus opticus accessorius posterior is seen in sections cut in the 
sagittal plane (figs. 5 to 7) as a large bundle of coarse, heavily myelinated 
fibers extending from the depths of the optic chiasm to the rostral end of 
the nucleus opticus tegmenti. In the transverse sections it is a conspicuous 
superficial bundle ventral to the optic tract and to the ventral peduncle of the 
lateral forebrain bundle (fig. 1). 

No experimental studies have been reported on the accessory optic fibers 
of the reptilian or the avian brain. Numerous investigators have cut the optic 
nerves or have enucleated the eyes and studied the degenerated fibers of the 
optic nerves and the accessory optic fibers. The accessory optic tract was 
first studied by the degeneration method in the frog brain by WLAssak 
(1893), and by MARBURG (’03). Many authors (v. GUDDEN, 1881; GANSER, 
1882; v. Monakow, 1883 and 1889; SINGER and MuNZER, 1889; PAVLov, 
‘00; Bacu, ’00; BERL, MARBURG, WALLENBERG, ’04; BOCHENEK, 


708: 


Kosaka and have studied the optic and 
accessory optic tracts after degeneration of the optic nerves on a number 
of mammals. 

The chameleons prepared by the Marchi method help to clarify our 
knowledge regarding the decussation, the direction of conduction, and the 
terminal or terminals of the accessory optic fibers. The majority of the brains 
had abundant blackened droplets along the posterior accessory optic tract on 
the side opposite to the operated optic nerve, but none along the tract of the 
operated side. No degenerated fibers of the accessory optic tract were traced 
to centers other than the nucleus opticus tegmenti. Although many of the 
fibers of the optic nerve and the accessory optic tract were stained by the 
osmic acid, many others remained unstained. 

The relationship of the accessory optic tract and its end nucleus is 
beautifully demonstrated in sagittal sections (figs. 5 to 7). The nuclei optici 
tegmenti are paired structures forming prominent rounded elevations at the 
base of the tegmentum rostral to the exit of the oculomotor nerves. The 
nucleus is surrounded on all sides except caudally and dorsally by the 
terminal endings of the posterior accessory optic fibers. The caudal boundary 


is formed by the nucleus entopeduncularis, and the superior boundary by the 
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the nucleus rotundus, an h in ecussation 


- accessory yptic tract and it P ns in th ran Xx 48 


pedunculus ventralis of the lateral and » nucleus macro- 


cellularis hypothalami. 
numerous cells of the ‘leu: tic ‘omenti are large and 


processes, - of ich is frequently 


lorsomedially. The large processes 


tigroid bodies that stain by the Nissl 


contain 


‘he cytoplasm of the cells is filled with deeply stained Niss! bodies. 


large nucleolus and sparse chromatin granules 
f the nerve cells are round or oval; these 


caudally or dorsally. Some 


caudal end of 


oval cells are similar to 
and 15 nerve cells ranging 


~ 


yhotomicrographs 
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Fig. 2. A section 200 w caudal to that of figure 1 demonstrating the rostral end of the 
nucleus opticus tegmenti and the tractus optico-fasciculus longitudinalis medialis. * 48 


In addition to the large nerve cells there are many round cells having 
a diameter of from 3 to 5 u. These cells have a very sparse cytoplasm an 
no Nissl bodies; the nuclear membrane is thick and very deeply stained in 
Nissl preparations. The nucleus of the small cells has a distinct nucleolus 
and abundant large chromatin granules. A few of the small cells are rod 
shaped. All of the smaller cells appear to be neuroglial elements. Silver 
impregnated material failed to reveal anything new in this region due to the 
wealth of fibers that obscure the individual components. 

That the nucleus opticus tegmenti probably performs some important 
function is attested by the large number of secondary pathways, and the 
numerous important centers with which it is in relation. Although many 
studies have been made on this accessory optic ending, very few secondary 
connections have been previously observed in any of the animals studied. The 
tracts in chameleon are as follows: 

Tractus optico-fasciculus longitudinalis medialis. Many fibers leave the 
ventromedial part of the nucleus opticus tegmenti and pass dorsomedially 
(figs. 2, 3) forming the tractus optico-fasciculus longitudinalis medialis. 
Some of these fibers terminate in the ventral nucleus of the medial longi- 
tudinal fasciculus, while others enter the fasciculus itself. It is the writer's 
impression that these fibers pass along with those of the fasciculus and 


synapse with the motor cranial nuclei which initiate eye movements. 
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A section 40 » caudal to figure 2 showing the fasciculus retroflexus, the tractus 
optico-fasciculus longitudinalis medialis, and the tractus optico-tegmentalis. X 48. 

Tractus optico-commissura posterior. The posterior commissure of the 
chameleon brain is unusually large (fig. 4). The fibers passing between the 
nucleus opticus tegmenti and the posterior commissure are not a tract but 
rather a system of fibers sweeping through a large part of the tegmentum. 
Those fibers that leave the caudal end of the optic nucleus sweep around 
the ventral peduncle of the lateral forebrain bundle, pass through the 
tegmentum, and enter the posterior commissure (fig. 4). P. RAMON y CAJAL 
(1897, Lacerta) showed that many of the posterior commissural fibers passed 
caudally, intermingled with those of the medial longitudinal fasciculus, and 
arborized with the processes of the oculomotor, the trochlear and the abducens 
nuclei. The chameleon material clearly shows many fibers of the posterior 


commissure entering the medial longitudinal fasciculus. The writer (’30, figs. 


g 
21 to 24) described a component of the posterior commissure that turns 


caudally to form the tractus descendens commissure posterioris. This 


descending pathway is also in close relationship with the third, fourth, and 
sixth cranial nerve centers, hence it is very probable that the fibers of the 
tractus optico-commissura posterior also influence eye movements. 


Tractus optico-tegmentalis. Throughout the entire extent of the nucleus 
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Fig. 4. A section 120 » caudal to that of figure 3 showing the posterior commissure 
and the tractus optico-commissura posterior. X 48. 


opticus tegmenti, numerous fibers pass from its dorsal surface and are 


distributed to the tegmentum (fig. 3). In most reptiles comparatively few 


fibers descend from the tegmentum, but there are large tecto-bulbar path- 
ways. In the chameleon many of the fibers from the optic tectum terminate 
in the tegmentum and from the tegmentum there originates a large crossed 
tegmento-bulbar system. Hence fibers entering the tegmentum from the 
basal optic root nucleus probably influence bulbar centers by way of the 
descending tegmental tracts. 

Tractus optico-nucleus profundus mesencephali consists of fibers that 
pass dorsally from the nucleus opticus tegmenti and continue through the 
tegmentum to enter the nucleus profundus mesencephali (figs. 5, 6). The 
nucleus profundus mesencephali of the chameleon is a very highly developed 
structure located between the ganglion isthmi and the optic tectum (SHANK- 
LIN, °30). The chief connection of the nucleus profundus mesencephali is 
with the lateral lemniscus; other connections are with the optic tectum, the 
ganglion isthmi, the tertiary visceral nucleus, the nucleus rotundus, and the 
ventral peduncle of the lateral forebrain bundle. Therefore, through the 
nucleus profundus mesencephali the impulses from the nucleus opticus 


tegmenti are brought into relation with auditory, visceral, somatic and 
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A. 0.a. 


200 4M the nucleus opticus 
1ucleus lentiformis tractus optico-nucleus 
and the tractt 


) supraoptica. X 48. 


‘s of the tractus optico-nucleus profundus mes- 
encephali are more ‘rous and much broader near the nucleus opticus 


tegmenti than they are toward the nucleus profundus mesencephali. The evi- 


at least, that the fibers are dendrites and the eames of 


is toward the nucleus opticus tegmenti. 


Tractus optico-nucleus geniculo-pretectalis. As previously described 
SHANKLIN, geniculo-pretectalis consists of a ventrolateral, 
compact, cellular par more dorsomedial part with a clear center sur- 

ded by a single row of cells. Many finely myelinated fibers pass between 


dorsomedial edge of the nucleus opticus tegmenti and the large celled 
i leus sea (figs. 7, 8). The 


nucleus geniculo 
‘ily an optic center having connections with the incoming 
1896, Pasties considered it the internal part 

body), with the nucleus rotundus and with the optic tectum. 
irection of conduction was not determined. 


The { figures are photomicrographs of Weigert-Pal preparations counter- 
with These are from sections 1e same Chameleon brain and are 
sagittal plane 20 uw thick. * 48 
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Fig. 6. A section 40 w medial to that of figure 5, showing the accessory optic root, the 
nucleus opticus tegmenti and the tractus optico-nucleus profundus mesencephali. X 48 


Tractus optico-nucleus lentiformis mesencephali is a conspicuous bundle 
in the sagittal plane, that leaves the caudal end of the lentiform nucleus, 
arches dorsally, and enters the dorsal and caudal part of the accessory optic 
nucleus. The fibers are more numerous in sections more lateral than the one 
shown (fig. 5). Most of the fibers of this tract are dendrites from the 
nucleus lentiformis for they are larger, more abundant, and more heavily 
myelinated near that center. The nucleus lentiformis is an optic center. 

Tractus optico-geniculatus. Although a few fibers connect the nucleus 


opticus tegmenti and the pars inferior of the tripartite lateral geniculate body 


of the chameleon, most of them are associated with the cell layer of the pars 


intermedia. None of the fibers are connected to the pars superior. The fibers 
probably have their origin in the lateral geniculate body as they are more 
numerous, larger, and more heavily myelinated near that structure than near 
the nucleus opticus tegmenti. 

Tractus optico-decussatio supraoptica consists of many fine fibers that 
pass between the rostral end of the nucleus opticus tegmenti and the supra- 
optic decussation (fig. 5). The termination of these fibers is unknown. 

Tractus optico-nucleus oculomotorius. Several investigators, BECCARI 
('23, Lacerta), HUBER and Crossy (’26, alligator; ’29, bird) have described 


a connection between the basal optic root nucleus and the nucleus oculo- 
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t.o.a. c.o. 
Fig. 7. A section 80 uw medial to the preceding showing the accessory optic root, the 
nucleus opticus tegmenti, and the fine fibers of the tractus optico-nucleus geniculo- 
pretectalis. X 48. 


motorius. In the chameleon many coarse well myelinated fibers pass between 
the nucleus opticus tegmenti and the nucleus oculomotorius. This tract is 
especially well seen in sections cut in the horizontal plane. The direction of 
conduction was not determined, but in the writer’s opinion this path re- 


by which the oculomotor nucleus is placed under the 


presents a direct route 
influence of the nucleus opticus tegmenti. 

Tractus optico-mesencephalicus periventricularis. HUBER and Crospy 
(°26, p. 204—205) called attention to the importance of the mesencephalic 
periventricular system of the reptilian brain as a dorsoventral correlation 
tract. Silver impregnated material of the chameleon brain demonstrates a 
highly developed system of fibers connecting the optic tectum, the hypo- 
thalamus, and the grey substance along the ventricular wall. Many of these 
fibers also pass laterally into the depths of the tegmentum; some pass through 
the tegmentum and enter the nucleus opticus tegmenti. 

Commissura optici tegmenti. EDINGER (1899, plate 3, fig. 7) described 


a retroinfundibular decussation and showed fibers passing through it that 


connected the two basal optic root nuclei in Lacerta. EDINGER did not label 
or describe these commissural fibers. In the chameleon the chief component 


of the retroinfundibular decussation is the large tractus nucleus macrocellu- 
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A section 60 u medial to that of figure 7 showing the nucleus opticus tegmenti 
and the tractus optico-nucleus geniculo-pretectalis. X 48. 


laris hypothalamo-peduncularis (fig. 1). The commissural component emerges 
from the rostral end of the nucleus opticus tegmenti and consists of large 
poorly myelinated fibers that pass through the ventral part of the retro- 
infundibular decussation. 


COMPARATIVE NEUROLOGY. 


The tractus opticus accessorius posterior and the nucleus opticus 
tegmenti, or the homologue of the nucleus, has been identified in all the 
phyla above the Pisces. 

BELLONCI (1888, plate 3, fig. 2) described a nucleus in Rana that he 
calls the nucleus peduncularis. In Rana esculenta and in Triton cristatus he 
labels a bundle of fibers the ‘‘Peduncularfasern.”’ Previously BELLONCI 
(1883) called this nucleus the ‘“‘ganglion ovoide.’”’ Part of his ‘‘Peduncular- 
fasern,” at least, corresponds to the basal optic root of more recent authors. 
BELLONCI was of the opinion the ‘‘Peduncularfasern” terminated in the 
forebrain. 

The first experimental work on the accessory optic bundle of the frog 


brain was by Wrassak (1893) who cut the optic nerve and followed the 


II 
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legenerated accessory fibers to a basal midbrain nucleus on the side opposite 


o the operation. MARBURG (’03) confirmed the experimental work of 
\WLASSAK on the frog brain. 
Pp found a tract in the frog brain which he called tractus 


In 1899 GAUI 
ganglion ectomamillare. Although the 


Imissuree post chiasmatice ad 
lid not consider it a primary optic tract, it undoubtedly is the basal 
rAUPP found the ganglion containing small cells and stained deep 
Weigert preparations. HERRICK (’17) observed an accessory 
Necturus that ended in an area of dense 


lateralis tegmenti. HERRICK reported similar findings in the 


neuropil that he 


addition of what are probably ascending visceral 


same area. RRICK (’25), in Amblystoma, found fibers pass- 
chiasm the nucleus e nillaris, which in the urodeles 
In Golgi preparations he found dendrites ex- 
medial longitudinal fasci 


f neuropil wher 

root fibers. Thi 

ucleus habenularis, 
pars dorsalis 


ali, and possibl 


1s dienceph 


BELLONCI, WLASSAK, MARBURG, GAUPP, and HERRICK 
demonstrated the presence of a crossed accessory optic tract in the 
an end nucleus or an area of dense neuropil. The work 


) showed that even in Necturus and Amblystoma, where 


‘ticus tegmenti is lacking, this region is an important 


5 


primary optic impulses are brought into relation 


he control of eye movements through the medial 


longitt impulses by the connection with the 
diencephalon, with probably the reception of direct ascending visceral fibers, 
and with visceral impulses through the hypothalamus. 

1 : tic tract a he nucleus opticus tegmenti are 


BELLONCI (1888) described and figured the 

nucleus peduncularis in various reptiles. Some 
1 and the drawings clez 
ic root and its nucleus. 
tegt 


1ucleus opticus 


iL 


called the tract 


the tract and ganglion he figured them 
Plate 2, fig. 5, Zamenis; 


6, Alligator: ate 3, figs. 1, 2, Varanus; fig. 7, Lacerta). In a figure 


1° 
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of Zamenis he in the pretectal 


cated a tract originating in 


er ly an 
ulomotor nucleus to this area o a, 
the terminals of the Dasal optic 
reached by tibers trom the media 
smothalam: 
a typical nucleus 0) 
synaptic center into which 
with vestibular impulses and (i i 
1 in the R +313 
ell developed in the kepti 
“Peduncularfasern” and the 
of the figures are very goo 
and area th | 
and nucieus are thie Op 
DINGEI calle 1 
mamillare and said he previously Hi the ‘‘ventrale Opticus- 
Wurzel ; he tailed to tind it entering the forebrain as BELLONCI had stated. 
\lthough EpINGER did not describe 
quite distinctly (EDINGER, Plate 1, f1 
12 


NUCLEUS OPTICUS TEGMENTI IN CHAMELEON 


nucleus that enters the ganglion ectomamillare, and in Lacerta (Plate 3, 


fig. 7) an unlabelled commissure that joins the two ectomamillary ganglia 


is figured. De Lance (13) briefly described a “‘basale Opticuswurzel,” at 


times labeling it the “‘ventrale Opticuswurzel.” Dr LANGE (’13, figs. I1 to 
14, 17, 18, 19, 42, Varanus salvator) showed the accessory optic tract and 


its end nucleus. The same author figured the tract (figs. 24 to 26, 


volans) and labelled it ““R” in a series of Alligator sklerops (plate 8). 

BeccarRI (’22, ’23, Lacerta muralis) described the nucleus opticus 
tegmenti as containing small polygonal or stellate cells with short dendrites 
and axons that go to the ventral nucleus of the medial longitudinal fasciculus 
and to the oculomotor nucleus of the same and the opposite side. The 
ganglion also receives fibers from the ventral nucleus of the medial longi- 
tudinal fasciculus. Beccari also found fibers passing from the ganglion to 
the oculomotor nucleus, which are well illustrated. 

CAIRNEY ('26) identified the tractus opticus accessorius posterior and 
its nucleus in Sphenodon but did not observe anything new. HuBER and 
Crossy (’26) found the tract and its ganglion in their usual positions in the 
Alligator (figs. 20 to 26). Dendrites from the ventral interstitial nucleus of 
the medial longitudinal fasciculus were found entering the basal optic root 
nucleus. 

The tractus opticus accessorius tegmenti and the nucleus opticus tegmenti 
reach their greatest development in the reptiles, especially in the chameleon. 
The nucleus opticus tegmenti seems to be present in all of the Reptilia and 
is located at the ventrolateral edge of the tegmentum in front of the exit of 


the oculomotor nerves. On the basis of histological studies, crossed fibers can 
be followed from the optic chiasm direct to the nucleus opticus tegmenti. 
The study of the chameleon brain also demonstrates, on the basis of ex- 
perimental work, that the fibers have their origin in the retina and that there 
is a complete crossing of the tractus accessorius posterior. 

Secondary connections have been described between the nucleus opticus 
tegmenti and the medial longitudinal fasciculus and its nucleus by BEccaRi 
’23, Lacerta muralis), HUBER and Crossy (’26, Alligator mississippien- 


1 


sis), SHANKLIN (’30, Chameleon vulgaris). BeccARI (’23) found the basal 
optic nucleus in Lacerta receiving and sending fibers to the oculomotor 
nucleus of the same and the opposite side. In addition to the above mentioned 
secondary tracts, SHANKLIN (’30 and the present paper) offers evidences of 
connections in the Chameleon brain between the nucleus opticus tegmenti and 
the posterior commissure, the tegmentum, the nucleus profundus mesence- 
phali, the nucleus geniculo-pretectalis, the nucleus lentiformis mesencephal 


and the lateral geniculate body. 


BELLoNcr (1888) figured peduncular fibers (Plate 5, figs. I to 


the bird brain. These fibers were on the side of the tuber cinereum and | 
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LONCI thought they originated in part from the nucleus peduncularis, and 
the midbrain. They were described as passing through the chiasm 
lost in the forebrain. The peduncular nucleus and tract of this 
description appears to be the basal optic root and its ganglion. Boyce and 
WARRINGTON (1899, fig. 14) showed the tract connecting the two ganglia 
ectomamillare. They, however, called it the commissura post-chiasmatica. 
MARBURG ('03) found the tract and its nucleus in the following birds: 
Fringilla domestica, Buteo vulgaris, Grus cinerea, Columba domestica. Kap- 
fig. 466) found them in Pratincola, saying that the nucleus spiri 
formis receives fibers from the basal optic root ganglion. 
AHL ('24) in studying the embryology of the hen, observed the basal 
ganglion and thought that the entire nucleus was derived from the 
Synencephalon, CRAIGIE ('28) found the basal optic nucleus in the humming 


14), and connections were found with the optic tract and the 


He failed to find a connection with the spiriform nucleus as described 


by KaAppPeRs (21), although that nucleus is very large in the humming bird. 
HUBER and Crospsy (29, figs. 16 to 18) called the basal optic nucleus the 
nucleus ectomamillaris. It is described as consisting of rather large, scattered 
cells intermingled with smaller ones. Their description is based on the dove, 
the chicken, the duck, and the parakeet. They found a large 
root whose fibers were traced through the decussating optic fil 
nucleus. 


and Crossy observed small I 


bundles connecting the nucleus 
tectum, the interstitial nucleus of CAJAL (1896), and 
but the direction of conduction was not determined. 

basal optic root nucleus in Kiwi and states 1 

eminence on the ventral surface of the brain to the 
of the infundibular stalk. He found some evidence of a 
connection with the nearby ventral forebrain peduncle, although he thinks 
these fibers may really go to the optic tectum, CRarcre thinks that there 
may be axones running between the nucleus opticus tegmenti and the ad- 

jacent hypothalamus. 

tractus opticus accessorius posterior and its end nucleus have been 
1umber of birds. The origin and » of the accessory opti 
in the amphibia, the reptilia, and the birds. The nucleus 
irds is similar to that of amphibia and reptiles in its 


histology, but it appears to have shifted rostrally. only well established 
secondary connections of the accessory optic nucleus are with the spiriform 
nucleus, (KAppPERS, ’21, Pratincola), the optic tectum, (CRAIGIE, ’28, hum 
ming bird), the interstitial nucleus of CAJAL (1896), the oculomotor nucleus, 

tectum, and the nucleus opticus tegmenti of the opposite side, 


Crosby, '29, dove, sparrow, chicken, duck, and parakeet). 
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The tractus peduncularis transversus (tractus opticus accessorius post- 


erior) was first figured by GALL and SpurzHEIM (1810) for man, the calf, 
and sheep. The tract is very clearly shown as a thin, whitish band passing 
transversely across the cerebral peduncles. These authors gave the tract no 
name nor do they describe it. According to v. GUDDEN it was next figured 
by Inzant and Lemoigue (1861) on the dog brain and called ‘‘Fascio unci- 
nato.” The first good description of the tract was by v. GUDDEN who figured 
the tract in the rabbit, sheep, and man. He also found it well developed in 
the brain of the goat, swine, dog, fox, and cat. 

RetTz1us (1898) found the tractus peduncularis transversus in the chim- 
panzee, orang, bear, otter, dog, seal, cow, reindeer, horse, sheep, and hog. 
Other investigators have found this tract, HATSCHEK and SCHLESINGER (’02) 
in the dolphin brain; MARBURG (’03) in the kangaroo, in Phascolarctus, in 
the Edentata, in Artiodactyla, in rodents and in the ass; Kosaka and HiRAIwa 
(15) in the brain of the rat, rabbit, guinea pig, cat, and dog; Tsar (’25), 
opossum; GURDJIAN ('27) rat; Rrocn (’29) cat; LE Gros CLARK (’29) 
Tupaia Minor. 

Although the tractus peduncularis transversus is well developed in 
practically all mammals, there are some interesting exceptions. VON GUDDEN 
(1870), TuMIANZEW (1898) found the tract poorly developed in the hedge- 
hog, and completely lacking in the mole; the former investigators and FRANKL- 
Hocuwart (’02) failed to find it in the blind rat (Spalax typhlus) ; ZIEHEN 
(‘o1) failed to find the tract in Echnida hystrix. It appears that the tract is 
found in practically all species of mammals except in those with a poorly 
developed optic system or where the animal is completely blind, as in the 
mole or the blind rat. Von GuppEN (1870) showed the tract was dependent 
on the retina for its development and integrity. Numerous investigators have 
cut the optic nerve and followed the atrophied fibers or have used the 
Marchi stain after degeneration. These authors, v. GUDDEN (1881), GANSER 
(1882), v. Monakow (1883, 1889), SINGER and MUNZER (1889), PAVLO\ 
(700), Bacu (oo), Bert (’02), MArpurG (’03), WALLENBERG ('04), 
BoCHENEK ('08), (’12), Kosaka, and HrRratwa (’15), using the 
above method always found degeneration of the tract of the opposite side 
following injury to the retina or the optic nerve. Von Monakow (1883) 
failed to find the tract in a case of porencephaly in an eight months human 
foetus. HANKE (’03) found no intimation of the tract in a case of congenital 
bilateral anophthalmus. This extensive experimental work shows that the 
tract has its origin in the retina and that it completely crosses in the optic 
chiasm. 

The course of the tract was described by v. GUDDEN (1870 and 1881) 
as completely crossing in the optic chiasm, and passing basalward as a ribbon- 
like band along the forepart of the anterior quadrigemina, to terminate in 
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front of the exit of the oculomotor fibers near the substantia nigra, medial 
the cerebral peduncles and lateral to the mamillary bodies. Tsar (’25) 
describes a similar course in the opossum. 
SINGER and Munzer (1889) stated that after enucleation of the bulb in 
rabbit they followed atrophied fibers to the anterior quadrigemina. VON 
pEN had previously stated that though the degenerated fibers pass near 


above body, they have no connection with it. BOCHENEK (’08) stated that 


1.1 


le to confirm the findings of SINGER and MuNZER (1889) who 
following fibers from the oculomotor nucleus into the tractus 
‘is t . TUMIANZEW (1898), BERL (’02) found no evidence 
ions of the trac ith the oculomotor nucleus. BERL (’02) also 
was no injury of the tract after destruction of the occipital 
NZER and WIENER (’02) reported that when they destroyed the 
the anterior quadrigemina in the rabbit brain they got de 
f the tractu ‘ularis transversus, EDINGER (’I1) thought 
f the tract cor te retina. 


UMIANZEW (1898) found that on destruction of the tractus peduncu 


transversus, atrophied cells were found lying among its fibers in front 
lomotor root. MARBURG ('03) described the nucleus 

ine ventrolateral to the leus ruber, dorsal to the 

1d at the caudal end of the mamillary bodies. MArBuR« 


‘leus consisted of large sized, spindle-like cells. Using Marchi 


guinea-pig, WALLENBERG (04) the blackened fibers 


1 
nucieus on ne 


and other fibers were fol- 
The two nuclei were found to be connected 
(12) found the nucleus tractus peduncularis 


rabbit brain. KosaAKA and HIRAIWA 


itral continuati yf the nucleus in the guinea-pig, the rabbit, 


They found very small round cells, 


Interpreted as 


he accessory optic tract under discussion, and 


nucleus ectomamillaris, is objectionable because there 


bodies in the amphibian or the reptilian brain. Again, 
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signate only groups of nerve cells located outside of the brain or spinal cord 


as ganglia, and the designation, ‘tractus peduncularis transversus,’ fails to 
signify anything of its origin or its functional significance in mammals. The 
writer suggests the acceptance of the terms used by Tsar (’25) i.e., ‘tractus 
opticus accessorius posterior’ originally used by BocHENEK (’08), and ‘nucleus 
opticus tegmenti,’ for its place of ending. The name ‘tractus opticus acces- 
sorius posterior,’ is especially suited for it is a descriptive term and it also 
differentiates it from the tractus opticus accessorius anterior of BOCHENEK 
(08), Tsat (’25), and others. 

A survey of the position of the nucleus opticus tegmenti in the phylo 
genetic scale shows it in all cases, except perhaps in birds, to be at the level 
of the outgoing oculomotor root, and decidedly within the limits of the 
tegmentum. In birds the nucleus is located more rostrally and is classified 
by HuBEeR and Crossy (’29, p. 164) as a thalamic nucleus. 

A study of the tractus opticus accessorius posterior shows, on the basis 
of a vast amount of experimental work previously referred to, especially 
on mammals, that it takes its origin from cells in the retina. WLASSAK (1893) 
showed that the same is true in the frog. HERRICK (’17, ’25) concluded on 
the basis of histological studies that the basal optic tract in Amblystoma and 
Rana is from the optic tract. A study of Marchi material on the chameleon 
brain after cutting the optic nerve demonstrates that it takes its origin in the 
retina of this reptile as well. Histological studies on the chameleon brain 
reveal fibers of the optic nerve passing directly through the optic chiasm to 
the nucleus, and Huser and Crospy (’29) found.the same thing to be true 
in the bird. The evidence is overwhelmingly against the idea of EDINGER 
that these fibers are centrifugal. 

In the majority of animals the tractus opticus accessorius posterior is 
a crossed tract, and it always passes directly caudad from the chiasm lying 
superficially along the outer edge of the hypothalamus. In all cases, except 
in some mammals where the nucleus appears to have dorsal and ventral parts, 
the ending is in a single group of cells located at the level of the outgoing 
oculomotor fibers. 

In some of the amphibians the nucleus opticus tegmenti is represented 
only by neuropil; in the reptiles the cells are comparatively large stellate, 
round or oval cells; in birds there are large scattered cells and smaller ones. 
There has been some disagreement regarding the significance of the larger 
cells of the nucleus opticus tegmenti in mammals. Kosaka and Hrratwa 
(15) thought they belonged to the substantia nigra but subsequent in- 
vestigations indicate that they are an integral part of the optic nucleus. 

Apparently the secondary connections are very variable in the different 
groups of animals. In the amphibia the oculomotor nucleus sends dendrites 


to the nucleus opticus tegmenti (HERRICK, °17, ’25). In reptiles, BECCARI 
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(23) showed a connection in Lacerta muralis but did not indicate the direction 
of conduction. The same is found true in the chameleon. Although there is 
a connection between the nucleus opticus tegmenti and the oculomotor nucleus 
in birds (HUBER and Crospy, ’29), the direction of conduction is unknown. 
In mammals there are no reported connections between this nucleus and that 
of the oculomotor nucleus. A connection between the nucleus opticus tegmenti 
and the nucleus of the medial longitudinal fasciculus has been reported in 
amphibia, the impulses being conducted to the latter (HERRICK, ’17 and ’25). 
In Lacerta muralis, Beccari found fibers going to and from each of the 
nuclei. No connections between the two have been described in birds. 

A few investigators have found connections between the nucleus opticus 
tegmenti and the optic tectum, (CRAIGIE, ’28, in the humming bird; HUBER 
and Crospy, ‘29, in various birds). The only known connection among the 
reptiles is that in the chameleon brain. Other reported connections of the 
nucleus opticus tegmenti are, in Amblystoma, (HERRICK, ‘17 and °25) with 
the nucleus habenularis, the pars intercalaris diencephali, and with ascending 
visceral fibers, KAPPERS (’21) mentioned a connection with the nucleus spiri- 
formis in birds and figured such a connection in Gallus on his series of wall 
charts, but CRaIGIE (’28) failed to find it in the humming bird. 

Despite the limited number of secondary connections previously reported, 
the following structures are connected to the nucleus opticus tegmenti in the 
chameleon brain: the medial longitudinal fasciculus, the posterior commis- 
sure, the tegmentum, the nucleus profundus mesencephali, the nucleus geni- 
culo-pretectalis, the nucleus lentiformis mesencephali, the corpus geniculatum 
laterale, and the oculomotor nucleus. 

The functional significance of the nucleus opticus tegmenti is very 
difficult to determine. In view of the fact that the chameleon has the very 
unusual ability to control the movements of the eyes so that one may be 
directed forward and the other straight backward, the writer is inclined to 
think that this nucleus may be associated in some way with those movements. 
The nucleus opticus tegmenti has direct connections with the oculomotor 


nucleus and undoubtedly indirect connections with the trochlear and abducens 


nuclei by way of the medial longitudinal fasciculus, and through the posterior 
1 


commissure with the medial longitudinal fasciculus. As the medial longitud- 
inal fasciculus receives impulses from this optic nucleus in many animals 
below the mammals, the nucleus opticus tegmenti may well be thought of as 
a reinforcing optic mechanism, at least partly controlling the eye movements. 
The direction of conduction is unknown in most of the secondary con- 
‘tions of the nucleus opticus tegmenti in chameleon. If the fibers constitut- 
described pathways are dendrites of the optic nucleus, then a great 

variety of impulses enter it. Some of the impulses which reach the basal optic 


nucleus, besides optic, are auditory from the nucleus profundus mesencephal1, 
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striatal and somatic from the nucleus geniculo-pretectalis, which has enormous 


connections with the nucleus rotundus, and perhaps visceral. Hence this 


nucleus seems to be a correlation center which is a factor in the control of 
the movements of the eyes. 


SUMMARY. 


1. Marchi material of the chameleon brain shows that the tractus opticus 
accessorius posterior is a crossed tract having its origin in the retina. 

2. A number of secondary pathways of the nucleus opticus tegmenti of 
chameleon were described. 

3. A review of the comparative neurology of this structure shows that 
the so-called basal optic root and basal optic root ganglion of amphibians, 
reptiles and birds is the same as the tractus peduncularis transversus and 
the nucleus of the tractus peduncularis transversus of mammals. 

4. The writer suggests that the use of the terms ‘tractus opticus acces- 
sorius posterior’ and ‘nucleus opticus tegment,’ previously used by Tsat (’25) 
be applied to all animals. 

5. The evidence suggests that the nucleus opticus tegmenti is under the 
influence of divers impulses, such as optic, auditory, and somatic. It may 
act as a correlation center, the output of which is partly responsible for the 


control of eye movements. 


ABBREVIATIONS FOR ALL FIGURES. 


chiasma opticum. n.l., nucleus lentiformis mesencephali. 
Commissura posterior. 1.m.h., nucleus macrocellularis hypotha- 
.l.%., corpus geniculatum laterale pars lami 

inferioris. o.t., nucleus opticus tegmenti. 

.l.p., corpus geniculatum laterale pars p.m., nucleus profundus mesencephali 
intermedius. nucleus rotundus. 

r., decussatio retroinfundibularis. 1.v.§., nucleus visceralis secundus. 

s., decussatio supraoptica. n.v.t., nucleus visceralis tertius. 

l.m., fasciculus longitudinalis medialis. 0. ¢., tectum opticum. 

r., fasciculus retroflexus. o., tractus opticus. 

1., ganglion isthmi t.0.a., tractus opticus accessorius poste- 

v., lateral forebrain bundle, pedunculus 

ventralis. c., tractus optico-commissura poste- 
1., lemniscus lateralis. 
nervus oculomotorius. s., tractus optico-decussatio  supra- 
n.1JV., nervus trochlearis. optica. 

nucleus entopeduncularis. t.o.f., tractus optico-fasciculus longitudi- 


n.g.p., nucleus geniculo-pretectalis. nalis medialis. 
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optico-nucleus tractus optico-tegmentalis. 


v., tractus profundus mesencephali- 
nucleus visceralis tertius. 

r.g., tractus rotundo-nucleus geniculo- 
pretectalis 


r.t., tractus rotundo-tectalis 
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The question of the phylogenetical development of the tetrapod limb has 


been the subject of so much discussion and investigation, that it might be 


tT 


supposed that there remained nothing more be said about it that had not 


been said many times before. That may be the case, but every contribution 


to the problem should, however, be welcome, even though only consisting 


of new combinations of evidence already wellknown, if apt to throw light 


upon any previously advanced theory on the evolution of the tetrapod limb. 
For a new general discussion of the entire question the two main conditions 
be realized should be: firstly, the presenting of such new material as 
led to new points of view, and, secondly, and chiefly, the removal from 

ting evidence of all assumptions and speculations. It is a matter of 

author who has dealt with this problem has, through his 

led to put forward a theory or a hypothesis. Every author, 

has more or less accomodated his description to his theory or to 

| 


general phylogenetical suggestions. Many a theory is partly founded upon 


assumptions, that are not less assumptions, though they may have been gener- 


ally accepted, as, for instance, the development of the urodeles from Stego- 
cephalians, the monophyletic development of the tetrapods, the near relation- 
hip between urodeles and anurans etc. In the examples chosen lie problems, 
fully as unsolved as the limb problem. A contribution to this latter problem, 
taking for granted suppositions such as those mentioned, and refusing to 
accept any result, that is not in accord with them, cannot be considered as 
an unprejudiced analysis. Thus the motto ought to be: clear facts, no assump- 
tions, direct conclusions. This is, however, rather fia desideria. As everyone, 
who has occupied himself with morphological investigations, not exclusively 
of a descriptive nature, knows, evidence is often considered important only if 
it contributes to the theory, but otherwise is overlooked. Without assumptions 


it is not possible to build up a theory, but the assumptions may be of many 


kinds. For instance, to accept that the stylopodium has phylogenetically arisen 


ISO 
O 
I 
5 
6 
201 
204 
207 
2690 
274 
270 
282 
287 
288 
288 
289 
19033 


ON THE ORIGIN OF THE TETRAPOD LIMB 


through secondary segmenting off from the zonal skeleton is an assumption 
as one has never had any evidence of such a phylogenetical 
process. This assumption, however, is supported by the evidence that the 
stylopodium ontogenetically is formed in the said way. If one assumes 
that the stylopodium has arisen~- through longitudinal fusion of a basale 
propterygii with a basale metapterygii, this assumption is of less value than 
the preceding, as there are neither phylogenetical nor ontogene- 
tical evidences speaking in favour for the latter assumption. 

In what follows I will try to consider as far as possible the principles 
outlined above. It seems, however, not to be possible to follow them strictly, 
as gaps must necessarily exist in the material, gaps which must be filled in 
if any result is to be attained. Wherever possible, new material has been 
advanced in the discussion and material already published has been re- 
investigated and completed where necessary. 

I begin the investigation with a review of the fin skeleton of those fish 
types which could possibly have any connection with the evolution of the 
tetrapod limb. There are the fin skeletons of recent sharks, Cladodus and 
Pleuracanthus, Polypterus, Dipnot and the crossopterygians Sauripterus, 
Eusthenopteron and Laugia. I will chiefly deal with the pectoral fin of these 


fishes. 


SOME PECTORAL F 
THE PECTORAL FIN OF RECENT SELACHII. 


The pectoral fin of sharks and rays always seemes to articulate with 
condyles belonging to the zonal skeleton. The condylar fosse thus are always 
made up of the basal elements of the fin. The fin skeleton in principle is 
built up according to a general scheme. Basally it consists of three basal 
skeletal plates: basale propterygii, mesopterygii and metapterygii (fig. 1). 
In Hexanchus and Heptanchus the basale metapterygii is divided into a 
smaller basal and a greater apical piece of cartilage. In 
addition the basale carries a principal ray, composed of 
two or three cartilages. On this principal ray, secondary 
rays are implanted, partly on the preaxial side in greater 
number, partly on the postaxial, in smaller number. These 
rays are the preaxial and postaxial rays. Sometimes 
(fig. 2) as in Centrophorus between some of the postaxial 
rays and the principal axis a basale postaxiale is inter- 


posed. The rays are segmented, the number of segments 


decreasing towards the tip of the principal ray. The le Ral basin Pigg 
ij bryonic pectoral fin 

basale mesopterygii on its free edge carries a number (from Braus, 1906). 
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of rays, varying in different species. In Scymnus 
the mesopterygium as well as the propterygium are 
absent; in Pristiurus, for instance, the mesoptery- 
gium is very small. In the pectoral fin of sharks 
the propterygium is always the less developed part. 
Often only the basale propterygii is present. Only 
one ray with few segments is as a rule present in 
the case of sharks. In rays and sharks with very 
expanded pectoral fin the propterygium is, however, 
very enlarged with numerous secondary rays. 

In the abdominal fin the mesopterygium always 
seems to be missing, the propterygium in this fin, 
however, according to its development (Bravs, 
1906) seems rather to correspond to the mesopte- 

Fig. 2. Centrophorus; pec- rygium. This propterygium carries two or three 
toral fin(from Braus, 1906). 
secondary rays. 

The first rudiment of the fin skeleton arises as a blastematic plug of the 
blastematic zonal skeleton tapering into the ectodermal fin fold, representing 
the first rudiment of the fin. This plug expands into the fold, becomes cut 
off from the zonal skeleton, and becomes the primary basal. From this the 
secondary basals, viz. basale metapterygii and propterygii, are segmented off 
and the primary basal is divided into the basale metapterygii and the primary 
ray (end-radius or principal axis). But before this has taken place side rays 
or secondary rays have appeared on the preaxial side of the primary basal. 
These rays develop successively, at first in cranio-caudal and then in the 


opposite direction. Finally also postaxial rays develop in the proximity of 


embry onic 


Idd 
\ 
\ 
\ 
4 2 
Ser 
¢ 
Fig. 3. Spinax; QM pectoral fin. Horisontal section 


189 
ON THE ORIGIN OF THE TETRAPOD LIMB 

the tip of the end-radius. Since the investigation of MOLLIER (1893) it has 
been taken for granted, that the secondary rays grow out from the primary 
basal. My observations on Spinax embryos, however, do not bear out. this 
statement. In Spinax (fig. 3) the secondary rays issue as 
small groups of blastematic cells beyond the border 
of the primary basal and their connection with the 
latter is only secondary. 

Cartilage develops in the blastematic plates of the basalia as discrete 
cartilage centers for pro-, meso- and metapterygium and only later into 
the secondary rays. Thereby the transforming in cartilage of the secondary 
rays follows successively in the same order, as these rays have arisen. These 


cartilage centers are independent of those of the basals. 


2. THE PECTORAL FIN OF CLADODUS. 


The pectoral fin of Cladodus is as yet not sufficiently known, but enough 
has, however, been ascertained to show that this fin had a long caudal part 
consisting of a great number of joints of which the basal one was greater 
than the rest (fig. 4) and articulated with the zonal skeleton. This piece 
represents doubtless a basale metapterygii, whereas the other joints form 
the principal axis of the metapterygium. On the preaxial side of the basale 
metapterygii numerous rays are inserted. On the preaxial side of the basal 
part of the principal axis of the metapterygium a small number of secondary 
rays are present. In front of the metapterygium the fin skeleton possesses a 
number of rays, which articulate directly with the zonal skeleton. Even if 


from a comparison with the conditions, as found on 


in modern sharks, doubt can scarcely arise about >) 
the character of the metapterygium as a metaptery- ; 
gium in the same sense as in these, we must, 
however, renounce every attempt to homologize the 
anterior rays of Cladodus with the meso- resp. pro 
pterygium in modern sharks. A possibility exists, 
however, that the conditions in Cladodus are such, 
that from it a fin type such as that of sharks could 
have arisen, either through fusion of basal joints 
of those rays to basal pieces (meso- resp. pro- 
pterygium), or through reduction of the number of 
these rays in connection with a secondary differen- 
tiation of those remaining. This question, however, 


must be left without an answer. Through complete 


reduction of the anterior ravs in Cladodus a fin Fis 4. Cladodus; | vals 
tin (irom \ BE L: Stamme 


type as that of Ceratodus could have arisen. der Wirbeltiere). 
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3. THE PECTORAL FIN OF PLEURACANTHUS. 

In Pleuracanthus a long, plurisegmented principal ray as well as a short 
fewsegmented “‘propterygium” articulates with the shoulder girdle (fig. 5). 
The principal ray is considered as a metapterygium. The secondary rays are 
numerous, biserially arranged on the principal axis. The greater number of 
secondary rays is placed on the preaxial side, whereas a smaller number is 
implanted on the postaxial, near the top of the principal axis. The “‘basale 
metapterygii” has three preaxial rays, the two following have each two, and 
the rest as a rule have only one. The end segments of the metapterygium 
are devoid of secondary rays. The fin may be considered a biserial archi 

pterygium, of the same fundamental construction as that 
of Ceratodus. The interpretation of the Pleuracanthus fin 

not to be quite certain. If the “propterygium” 
displays a certain similarity witl ‘ propterygium in 
sharks it must, however, be borne in mind that it can 


answer to whichever of the rays that in Cladodus articu 


lates directly against the shoulder girdle. It can fairly well 


a mesopterygium instead of a propterygium. On the 
ther hand it seems not to be excluded that the first joint 
(basale metapterygii) of the principal axis, on its preaxial 
border carrying three secondary rays, may be a product 
junction of a basale metapterygii with a basale meso- 
analogous with the second joint in the Ceratodus 
f that should be the case, the “‘propterygium” probably 
would be a real propterygium. One reason, even if weak, 
‘rygium” really is a pt ‘rygium in the sense 

may be found in the fact 1 the ‘“‘mesopterygium” 

abdominal fin of 

the interpretation of the anthus fin is not 


} lecir -ernino thi f 7 lenoth he inted 
as pe Gesires oncerning this T1n iengtn pointed 

+ +1 + + 4 + | - ] ] 
out that the segments 3 t the principal axis are extended backwards 
and outwards in a manner suggesting that certal -condary basal pieces of 


7 of the principal 


ravs have been absorbed in 


PECTORAL FIN OF POLYPTERUS. 


oirdle 


Polypterus articulates against the shoulder g 

6) which have been interpreted as pro- and meta- 
pterygium basals. The pro- and metapterygium are simple rods of bone each 
with a pair of short endphalangs. Between the two pterygia a triangular 


In the adult Polypterus 


plate of cartilage is inserted: the “‘mesopterygium 


this plate includes a bone nucleus which does not absorb the entire cartilage. 
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The mesopterygium does not attain the shoulder girdle. The distal edge of the 
mesopterygium is bordered by a simple series of short irregularly segmented 
rodlike bony rays, beyond which are found a row of small skeleton elements 
which do not altogether correspond to the former. 

Through BupGeEtt’s (1902) investigations and famous material we have 
got the only existing information about the development of the Polypterus 
pectoral. In a 30 mm long larva the meta- and propterygium are simple 
skeleton rods and the mesopterygium a cartilaginous plate distally perforated 


through a row of slitlike openings (fig. 7). The cartilaginous rods separating 


these openings form the rudiments of the secondary rays of the mesoptery- 


elium and become the short rays. One does not, however, know how these slits 


originate, and therefore also nothing is known about the primary origin of 


\ 
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‘ig. 6. Polypterus; pectoral Fig. 7. Polypterus; embryo- Fig. 8. Polypterus; embryo- 
fin (from BupGceETT, nic pectoral fin (from Bup- nic ventral fins (from 
1902). GETT, 1902). BUDGETT, 1902). 


the secondary rays. Information about this. question could perhaps be ob- 
tained from the ventral fin of the same 30 mm larva. In this (fig. 8) the 
cartilaginous mesopterygium distally carries a number of rays which display 
a tendency to unite distally. It could be possible that the rays of the pectoral 
at an earlier stage were such cartilaginous outgrowths which have later united 
distally. But also the ventrals do not give us any clear indication of the first 
stages of the development of the rays. Thus it is still possible to suppose that 
these rays originated as discrete independent blastemas. A much younger 
larva, described by KERR (1907), has a pectoral fin skeleton consisting only 
of a thin cartilaginous plate, irregularly pierced by blood vessels. This stage 
suggests that the meta- and propterygium were differentiated later from this 
plate. Details, however, are as yet missing. 

3UDGETT, by his suggestion that the Polypterus pectoral fin may have 
arisen from an uniserial selachopterygium, seems to agree better with known 
facts, than do GEGENBAUR’s (1894) and KLATscH’s (1896), who suggested 
this skeleton to be that of a biserial archipterygium with the proximal rays 
displaced proximad to form the meta- and propterygium, as in the adult fish. 


A definite interpretation is, however, as yet not possible. 
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5. THE PECTORAL FIN OF CERATODUS. 


It is a well-known fact that the pectoral fin of Ceratodus through 
embryonal rotation has its preaxial border facing dorsad, whereas in the 
abdominal fin the corresponding border faces ventrad. The palmar surface 
of the pectoral fin thus is directed laterad, that of the abdominal mediad. 

> The paired fin of Ceratodus is so well known, 

y= that it might not be considered, there is any- 
thing to add about its skeleton. The pectoral, 
however, in this fish is rather variable. In three 
adult fins before me two are built as shown 
in the figure of Braus (1906), whereas the 
third displays certain interesting deviations (fig. 


9g). In this specimen the second joint of the 


principal axis is much broader than normally, 


and on its postaxial side four rays articulate. 


The three proximal of these articulate against 


a part of the second joint, separated from the 


rest by a deap grove. This part evidently is 


formed as a basal piece for the purpose of 


supporting these rays as a kind of postaxial 


basal. Distal to this part a free postaxial 


basal with two rays articulates against the 


second segment joint of the principal axis. The 


distal end of this postaxial basal is distinctly 


cleft, thereby showing that it consists of two 


basal ray segments. On the preaxial side the 


second joint carries a preaxial ray (Prr.), 


consisting of three segments. The connection 


of this ray with the second joint varies some- 


what. In the specimen here under description 


the articular surface lies preaxial to a longi- 


dult pecto. tudinal depression of the second joint. In other 


specimens the articular surface is directly distal 


to a similar depression, i.e. the ray has a firm support on the middle part 


of joint 2 as well as on the preaxial. 


Supposing that the Ceratodus pectoral is a metapterygium, this meta- 


ium is worth special attention, because its postaxial basalia are formed 


the metapterygium and not as in sharks at the top of it (cfr. 


It is further noticeable that the segments 3 and 4 of the Ceratodus 


pectoral in addition to the normal secondary rays at their distal end, carry 
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one more ray (fig. 9, *). This extra ray is normally found at the middle of 
the postaxial side of the third or fourth segment of the principal axis. A 
similar ray also is normally found on the preaxial side of the fifth segment. 
The pectoral fin of Ceratodus develops considerably earlier than the 
ventral. SEMoN (1898) has described the earlier stages of this development. 
From the prochondrial rudiment of the shoulder girdle a prochondrial plug 
grows into the finfold. In stage 46 of SEMoN, i.e. the 13.9 mm larva, three 
cartilaginous nuclet have appeared in the rudiment, viz. a nucleus in the 
shoulder girdle and one in each of segments I and 2 of the principal axis 
(fig. 10). These nuclei appear in the interior of a prochondrial cell mass. 
This mass on its dorsal (preaxial) side beyond the second nucleus suddenly 
narrows, to continue as a narrow procarti- 
laginous rod against the tip of the fin. 
In the broader part of the prochondrium 
on the dorsal side of the second segment 
a ray is differentiated, which in stage 48’ 
already has an end segment (fig. 11). This 
ray is connected with the distal end of the 


first segment of the principal axis and lies 


parallel with the second segment. That is 
as far as SEMON’s material goes. Con- 
cerning these younger stages I can check 


Fig. 10. Ce- the results of Semon. In a 13.5 mm long 
ratodus; pec- Fig. 11. Ceratodus, 

ou larva, however, I have found, not count- 
toral fin of basal part of a pec- 
13.6 mmlarva ing the shoulder girdle, four conspicuously oral fin of a 
(from Braus, 


17.8 
developed cartilage centers belonging to mm fatva (irom 
1900). : Braus, 1906). 
the principal axis. Of these the fourth 
has a procartilaginous tip. At the distal end of the first centre the 
already cartilaginous preaxial ray is fixed. It consists of a narrow rod of 
which the tip is a short procartilage. This preaxial ray is the 


on! 


y ray originating fromthe original prochondrium 
of the principal axis. As the secondary rays begin to appear, the 
prochondrial border of the principal axis is no longer distinguishable. Its 


cells have been partly consumed during the formation of the segments and 


synarthral discs of the principal axis, and have partly become dispersed in 


the blastematic connective tissue of the fin. 

In larve scarcely three months old the pectoral fin consists of six 
cartilaginous segments (fig. 12a). In addition there is an end segment of pro- 
cartilage. On the distal end of the first segment the first preaxial ray is im- 
planted as before. It consists of two joints, the distal of which has a pro- 


1 Stage 48 of SEMON 17.3 mm. 


a | 
3 3 | 

a \ 


NILS HOLMGREN 


basal segmet 
somewhat 2 b. Reconstruction 


Surface section of the same fin. 


tip. The basal joint of the preaxial ray shows a tendency to 


in close connection with the second segment of the main ax! 


basally ith this segment. Sometimes the second joint of the 
formed an articular connect with the distal end of the 
the principal axis (fig. 12 a, b). TI ‘cond joint of 
the preaxial ray hereby gets 


double articulation surface. Later 


first joint of the preaxial 


yf the main axis (figs. 
this longitudinal 
longitudinal 
second segment 
‘-ises. Also the 
n of the second joint of 
ray in relation to this 
ression already described, gets 


interpretation through the said 
in the embryological 


connections of the second joint of 


the preaxial ray. In the stage now Fig 14. Ceratodus; recon- 
1 1 | ruction of the pectoral 
aescripe tig. I2a) no secondary 

fir arva somewhat 
developed in relation to more than 3 months of age. 
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the principal axis. They begin to show up a little later (figs. 13, 14). 


Figure 14 represents the fin skeleton of a larva, aged a little more than thr 


months. This fin has eight segments, of which the end segment, however, is 
prochondrial. The second segment is completely fused with the basal joint 
of the preaxial ray, which in addition has two free joints. An inconsiderable 
distal indentation shows the position of the line of fusion. Postaxially from 
the second segment of the principal axis a 
blastema (Po.r.b.) is present (fig. 14), forming 
the rudiment of the postaxial secondary rays of 


the second segment. At the middle of the post 


15a. Ceratodus; 

the rn 

5 months 
axial side of the third segment lies a blastema (*), which is the rudi 
a secondary ray. At the distal corners of the same segments and of the fourth 
a prochondrial rudiment of a ray is seen on each side. The preaxial rudiment 
seems to be more advanced than the postaxial. In addition there is 
blastematic rudiment of a ray at the middle of the fourth segment post 
axially, as at the third. A similar rudiment is also found preaxially at 
middle of the fifth segment. There is no sign present, indicating that the 
blastematic rudiments of the secondary rays may grow out from the articular 
discs. On the contrary the blastemas lie a distance away from the 


cipal axis. This is especially conspicuous in regard to certain blastem 


14. 
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demonstrating the pectoral fin of a Ceratodus aged five 


months. is fin eleven segments (fig. 15a) of the principal axis are 
leveloped. The basal segment of the preaxial ray is fused with the second 
principal segment. On the postaxial side of this segment are found four 
secondary rays instead of the blastema of the preceding stage. These secondary 
rays are not yet completely connected with the second segment, which at 

side has bulged out so as to meet the ray rudiments. On the 


corner of the second segment there is a vigorous ray, whereas 


a blastema yet 1 it he segment re- 

Distally on the third, fourth and fifth segment there 

as postaxial ray rudiments present. Here also the pre 

ore advanced than the postaxial. At the middle of the post 

i ment, and in a corresponding position 

fifth segment also rays are found. As already 

‘udiments of the secondary rays in a certain stage of development 

distance from the incipal axis. In the figure 15 b two such 

are seen (X and XX). The blastema X belongs to a mid ray. From 

the corresponding segment of the principal axis a small cartilage protuberance 


to meet the rudiment. At XXX a rudiment of a ray has fused 
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with the principal segment. At XX a blastema lies a distance beyond an 


articular disc. Such a blastema later grows out against the principal stem, 
and gets an articular disc from the neighbouring disc of the main stem. 

The figure 16a demonstrates the pectoral fin of an Ceratodus aged 
eight months. The main axis contains twelve segments. The basal preaxial 
ray is as in the preceding stage. On the postaxial side of the second segment 
of the principal axis there are three secondary rays, each consisting of two 
joints. On the third segment two postaxial and two preaxial rays are present. 
Only one of these, viz. the distal preaxial, has connection with an articular 
disc of the main stem, the others being mid rays. This third segment seems 
to behave abnormally in this specimen, and this may be thought to be due 
to this fin having been regenerated, since it has probably once been bitten off. 
All the same, this specimen throws a clear light upon the mode of ray 
formation. These secondary rays which are implanted on the side of a main 
segment consist of two different parts, viz. a basal and an apical. The basal 
part forms a continuation of the principal segment and is cartilaginous, the 
apical part 1s procartilaginous. This prochondrium is derived from a blastema 
as in the preceding stage. The basal part (fig. 16b) represents a protuberance 
grown out from the segment of the principal stem as described before. During 
the succeeding development this basal part becomes segmented off from its 
segment (fig. 16b), there being formed in the cartilage an articular dis 
between the earlier wartlike, now short rodlike protuberance and the segment. 
Such a ray as that described thus consists of a basal part originating from 
the principal axis and a distal part formed from a separate blastema. The 
rays connecting with the distal part of a segment originate entirely from 
separate blastemas, and the principal axis adds no material to them except 
the articular disc, which grows out from the main articular disc (the 
articulation is a synarthrosis), 

The pectoral fin of Ceratodus thus consists 0o 
principal axis carrying secondary rays, produced 


separate blastemas, secondarily joining the axis. 


first preaxial ray, however, differentiates from 


same primary blastema as the principal axis. 


6. THE PECTORAL FIN OF CROSSOPTERYGLIL. 
a) The rhipidistid pectoral fin. 


The pectoral fin in Sauripterus, described lately by Broom (1913, 2) 
(fig. 17) and GREGORY, MINER and NOBLE (1923), like that of Eustheno- 


pteron and Ceratodus, has a basal segment, an /umerus, articulating with 


o 
A 
13 


NILS HOLMGREN 
This segment is short but broad and very vigorous. It 
ally carries a great, very strong preaxial as well as a short postaxial piece. 


The preaxial is continued by a two-segmented ray and bears on its postaxial 


side a skeletal piece, which, according to Brooms reconstruction, probably 


two unsegmented rays. The postaxial element, articulating with 

irst segment, distally bears two skeletal pieces, of which the preaxial 

distally carries two skeletal rods, of which each has two apical rays (accord- 

The postaxial segment apically firstly carries two skeletal 

rods, each of which apically has two rays, secondly a 

postaxial ray, that seems to have been simple. It is 

weaker than the other.! Which is the principal construc- 

tion of this fin skeleton? It is obvious that the Sauri 

pterus pectoral fin is not an archipterygium of Ceratodus 

even if it could possibly be brought back to such. 

such a process would contain the accepting of a 

principal axis, that really is not present in the actual 

fin. The morphological value of this fin type is better 

one at least for the present gives up its 

hipterygium, with which it ma: 

have something in common, but from which it differs 

so much that it seems most reasonable to consider it a 
special type, which | should propose 

The dichotomy is prevailing a 


preaxial as well as in the postaxial 


Sauripterus 


constructi 


is drawn 


segment 


E (1923) hav 


differences 
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as well as a preaxial ray, articu- 
late (fig. 18). At the end of the 
last segment two short rays articu- 
late. This fin thus contains three 
axial parts, viz. a preaxial ray, 
an intermedium unbranched part 
and a postaxial branched part. 

This fin at first sight gives 
impression of a biserial archi 
pterygium, but comparing it with 
the Sauripterus fin its character 
of a simplified dichotomical fin 
becomes obvious. It differs from 
the Sauripterus fin through its 
intermedium part being formed 
by a single skeletal piece, whereas 
in Sauripterus the intermedium 


part is dichotomically branched. 


‘he Celacanthid 
pectoral fin. 
Recently the paired fins of 
a Coelacanthid fish, Laugia, have 
been described by STENSIO 
(1932). Laugia belongs to the 
trias formation of Greenlandia. 
Even if there remain some im- 
portant details not yet satisfac- 


tory known concerning the mor Fig. 18. Eusthenopteron; pectoral fin (from a 


phology of this fin, it seems, specimen, belonging to the Natural History 
3 Museum, Stockholm). 


however, to be sufficiently known 

to allow an interpretation of it to be attempted. Stensi6 describes the 
endoskeletal shoulder girdle and the pectoral fin of Laugia (fig. 19) 
as follows: “It consists (the shoulder girdle) of two divisions: a vertical 
anterior, and a horizontal posterior.” ‘The horizontal posterior division 
(h. d.) which issues from the vertical one in a posterior and probably some- 
what lateral direction is strikingly long. Its proximal half constitutes a fairly 
slender bar; its distal half bears two strong processes which, in all three 
specimens, in which they have been observed, lie so that one points upwards 
and the other downwards. Posteriorly to those processes the division projects 
as a rather long posterior process, against the posterior surface of which 


the most proximal segment of the pectoral fin articulated.” The great length 
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of the horizontal division led STENsIO to suggest that the basal segment 
(“humerus”) of the crossopterygian pectoral possibly may have been in- 
corporated in the zonal skeleton. The free fin consists of three or four 
segments, forming a single series, the most distal of which is described as 
consisting of two bone plates, longer than they are broad, whereas the other 
segments are as long as they are broad. Secondary rays have hitherto not 
been observed. The fin is said to be “clearly of the archipterygial type.” 
Accepting STENSIO’s opinion, I too must think it probably that part of 
the fin skeleton has been incorporated in the shoulder girdle. But I do not 
believe that it is only the crossopterygian “humerus” 
and consequently also the “humerus” of the dipnoan 
fin that have been incorporated but considerably 
more. After comparing the Laugia fin with that of 
Ceratodus and early embryonal stages of this and 
other fins | am compelled to suggest that it is 
certain that the entire horizontal division ¢ 
shoulder girdle belongs to the pectoral fir. Only 
with such an interpretation can the anatomical evi 


dences of this fi » made to agree with general 


embryological data. For the interpretation of the 


Laugia fin as an archipterygium the 
development of the Ceratodus fin 
Points of comparison are present, even 
points must remain unclear. A difficulty, hitherto 
unsolved, is the determination § of » anterior 
(preaxial) border of the fin. In Ceratodus the em 
bryological development shows, that in this fish 
preaxial border of the pectoral fin is the dorsal, 
postaxial the ventral, thus being 1 
condition of the tetrapod limb, and of the abdominal 
ite feature for determining the position of the Laugia 
Ceratodus, however, the horny rays of the postaxial 
basally than on the preaxial, and thus have the same 


ichians in the Laugia pectoral, it seems to be possible 


fin may have been placed as in Ceratodus. The morphological 


how 


ical connection between horny rays and lepidotrichians, 
to different interpretations, this resemblance may perhaps 

As the Laugia fin, however, seems to be similarly developed 
loses rather much of its importance 
Ceratodus fin. In this latter the basal segment is 


rodlike without secondary rays. This part may correspon 
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rodlike proximal part of the “horizontal division of the shoulder girdle in 
Laugia.”” How far one should think this basal segment to reach is a matter 
of convenience, as long as one has no interpretation of the succeed- 
ing part with its two winglike expansions. With the interpretation of this 
part, which will be given below, agrees suitably to draw the distal limit of the 
basal joint proximal to the base of the winglike processes. In the Ceratodus 
fin the basal segment is followed by the second segment. Our analysis has 
shown that this segment is composed 1) of the basal joint of a preaxial ray, 
2) a mid part carrying the third segment of the principal axis, and 3) a post 
axial outbulging part bearing secondary rays (fig. 16a, B. pa.). The mid 
part distally extends a short process beyond the preaxial ray portion and 
the postaxial portion, these two portions thus forming a dorsal and a ventral 
expansion of the segment. The second segment in Ceratodus reminds one 
considerably of the winged segment of the horizontal division of the shoulder 
girdle in Laugia, the mid part of which is extended distad, forming a process, 
against which the free part of the archipterygium articulates. I am_ thus 
inclined to believe that the only interpretation of the Laugia fin in the light 
of the Ceratodus conditions is that given above. According to this inter 
pretation the Laugia fin ought to consist of the following parts: 1) a rod 
like humerus, 2) a second segment probably containing a preaxial ray, 
mid part and a postaxial part, 3) two or three free segments, and 4) at the 
tip of the fin, two small unsegmented endrays. According to this inter 
pretation the Laugia fin is a short archipterygium consisting of four to five 
segments and a very reduced number of secondary rays. 

Leaving out of consideration that secondary rays are not yet developed 
in a 13.5 mm Ceratodus larva, the pectoral of it is built up as that of Laugia 
according to the given interpretation. There are four to five segments present. 
\t the preaxial side of the second segment lies the blastema of the first pre 


axial ray, which later fuses into the segment forming its dorsal extension. 


After development of two or three new segments the postaxial extension is 


formed and after the principal axis has got one more segment, the fourtl 
segment distally carries two ray rudiments, viz. a postaxial and a preaxial. 

The raison d’étre of the winglike expansions in Laugia ought to be to 
form insertions for muscles. In Ceratodus muscles are inserted on the ex 
pansions of the second segment. 


The interpretation of the Laugia fin given above, however, is not the only 


one possible. Another could be built up using the Protopterus or Lepidosiren 


fins as guide. The Protopterus fin consists of a basal segment, which has a 
dorsal and. a ventral muscle process. These processes, which have nothing 
to do with rays, could answer to the winglike processes of the Laugia fin. 
With this point of departure one comes to the conclusion that the entire 


horizontal division of the shoulder girdle of Laugia corresponds to the 
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In Protopterus the “humerus” is followed 
ike segments, in young animals without secondary 
contrary, follow but two or three simple segments. 
iterpretation is right, the pectoral fin of Laugia is a more 
first interpretation. 


accordin: 


represents % 


but 


has been giv 


1 is reduced to « 


not 
hould 


Laugia S! 


present 


not 
alw ays pt yssible 


is evident 


prese nt: 


types normally consists of a pro 
1e second type is mac 


i Ll 


however, « 


by a long seri 
ravs. In Laugia 
If this latter 1 
CU ut pt 
lwo different interpretations of the Laugia pectoral fin as an archi 
‘terygium of dipnoan type have thus been given. but there remains the pos 
sibility that the Laugia fin is not an archipterygium at all, Zi _g 
ghly reduced dichotomical type. In the preceding evidence Hien 
for the interpretation of the Eusthenopteron fin as a simplified dichotomical 
the intermedium branc ne piece and the postaxia! 
ranch developed in a short, two-jointed archipterygium-like structure, with 
Os ays at the top. Through reduction of all preaxial parts in Eusthen 
ron a ype like that of Laugia could have arisen. In such a case thi 
O ontal part of the shoulder girdle Should represen the humerus 
tha ““aine They inglike structures then should belong to the “humerus’ 
which was developed much as in Protopterus and Lepidosiren) and thi i eae 
utjutting part carrying the free joints should represent the ‘“‘ulna.”’ Thus 
he “intermedium” and the ‘‘radius’” should be missing. This interpretation 
of the Laugia fin has the advantage that it agrees better with the systematical 
position < is species in relation to the rhipidistids It seems 
probable that such a differentiated triassic crossopterygian as 
lave p erved an ancestral arcnipterysial type, Wii 1] 
e less differentiated devonian rhipidistids. In this cor st be 
orne in mind that an archipterygium never has been den “OSSO- 
terygians, even if the exterior aspect of an /ol yohiu indi- 
cate tha may have been an archipterygium. but S that 
this tin also was a dichotomical one. 
From the preceding pages it is thus obvious that the determination of 
real Nature OT tne Laugia tin remains an unsoilve? probiem 
7. CONCLUSIONS. 
From the preceding exposition of different fin types it HE that, 
+1 con ++} +391] 1,4 | ar 
unong the fins dealt with, two essentially different kinds are xg 
One type, where normally lan One skeletal segment articulates 
with the shoulder girdle, thus where no “humerus” is present, and 
2 one type, with Only one segment articulating with the snoulder girdle, 
thus with an “humerus.” 
\ } lonoino ft +} fir f thec 
rin DeIonging tne first OF these 
meso- and metapterygial division; a fin, ho 
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up of the metapterygial division only. The preaxial basal ray of the latter 
type cannot as yet be homologized with a propterygium or parts of such. 
Nothing seems to suggest with any degree of certainty that the “humerus” 
of the latter type should have developed secondarily as part of the shoulder 
girdle. Even if in the first type the shoulder girdle with articular heads 
answers to articular fosse at the proximal end of the basal pieces of the fin, 
whereas in the second type the articular fossa is situated on tl 

articular head on the “humerus,” this does not necessarily 

“humerus” has been detached from the shoulder girdle, 

To the first type belong selachians, holocephalians, and 
pterus, to the second Dipnoans and Crossopterygians. 

In the latter group two types are present: the archipterygium type 
Dipnoans, and perhaps in Laugia, and the dichotomous type in Sauripterus, 
kusthenopteron, and perhaps also in Laugia. 

The archipterygium of Ceratodus is typically biserial with preaxial 
well as postaxial rays, the latter more numerous than the former. In Prot 
pterus the archipterygium is uniserial, with but postaxial rays. In Laugia 
archipterygium, if present, is very much shortened. In Laugia only two ray 
(end rays) are present. 

In Ceratodus the axial elements of the fin skeleton develop fron 
axial blastema, from which the basal preaxial ray also develops. A f 
chondrification of the principal axis, the second: 
rays develop from separate blastemas and ec 


secondarily with the axis 


“RAPOD LIMB. 
Some of the most important hypotheses about the origin of the tetrapod limb 


In the preceding pages descriptions have been given of some fin types 
which could be related to archaic forms of tetrapod limbs. Before now c 
tinuing with an account of the structure and ontogentical development of the 
tetrapod limb, we will try to give a short survey of the different hypotheses, 
advanced about the ancestry of this limb. 


Treating with this problem, one has very often placed the limbs of 1 


1 
Ne 


urodeles in the foreground, ever since GEGENBAUR (1864) stated those limbs 


to be the most ancestral among tetrapod limbs. From the urodele extremities 


all other could be thought originating. GEGENBAUR started his phylogeny 


the urodele limb from an uniserial archipterygium in principle built as that 
of Ceratodus. As in the latter there are a principal axis and secondary rays 
present, this must also have been the case in the ancestral limb, and in that 


of the urodeles. The principal axis GEGENBAUR at first drew 


through the 

through th 
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of the foot out in the first toe. After certain critical remarks 

XLEY (1876) he changed (1876) the position of this axis to lie at the 
ide, thus at the fibular side and the 5th toe. This axis thus is made 
femur, fibula, fibulare, tarsale 5, metatarsale 5, and the phalanges 
toe. Preaxial rays on this axis should be: 1) (femur), tibia, tibiale, 
metatarsale 1, and Ist toe, 2) (fibula), intermedium, centrale, tar 
metatarsale 2, and 2nd toe, 3) (fibulare), centrale, tarsale 3, meta- 
3, and 3rd toe, and 4) (tarsale 5), tarsale 4, metatarsale 4, and 4th toe 
(fig. 20). In the urodele hand the same scheme should 


hold good with the exception that the Ist finger should 


be missing. 
WIEDERSHEIM (1876) like GEGENBAUR (1876) ac- 
cepted an ulnar principal axis with secondary rays ar- 
in GEGENBAUR’s interpretation. In some 


Salamandrella, Isodactylium), how 


found two centralia, situated one after the 


In the hand with its four fingers the 5th is said 
have got reduced. According to GEGENBAUR the urodele 
brought back to an uniserial archiptery 

ium with rays developed only at the preaxial side. 
From embryological investigations GOETTE (1879) 


he urodele 


rmed the opinion, that the principal axis in t 
hand goes through humerus, ulna, intermedium, centrale, 
arpale 2 (commune), metacarpale 2, and the 
mbryologically GOETTE in the f urodeles found 


parallel branches witl Fingers connected with 

manner that the two radial branches 
Ist resp. the 2nd finger, the ulnar the 3rd 
g 


STRASSER (1879) investigating the development 


\ccording to him the 


1 also 


Carpal { ant 


investigations of BAUR (1885, 18838) seem 


that the limbs of the urodeles have derived 
segmented rays. The rays of the radial side, 
a progressive development 


finger), which develop later, 


Zwick (1898) the evidence that the t and 2nd finger 


should indicate - urodele limb has developed from 
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rudiments of the ulna and radius end in a plate of dense mesenchyma, trom 
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skeletal pieces arises. 
1 nave given as general result, 
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an extremity with less than four fingers. This suggestion partly returns in 


RABL’s study of 1901. 

SHITKOW (1899) investigated the embryological development of the 
limbs in /sodactylium, i.e. an urodele with two centrals. He found that the 
intermedium of the embryonic limb lies so strongly pushed up between the 
ulna and the radius (fibula and tibia), that it ought to be considered as an 
element belonging to the zeugopodium, analogous to the ulna and the radius 
(fibula and tibia). The principal axis of the limb should go through 
humerus, intermedium, centralia, carpale 2 (commune) and the 2nd finger. 
Radius and ulna with their rays should be considered as side rays. The ex- 
tremity therefore should be a biserial archipterygium. 

KERR (19C0, 1902) has made a remarkable attempt to show that the 
tetrapod limb was derived from a pectoral fin type as in Lepidosiren. FUR 
BRINGER (1¢02) and Bravus (1906) objected that the fin of Lepidosiren is 
a secondarily simplified fin. 

RABL (1901) started from an embryological investigation of the limb of 
Triton, which he combined with a morphological study of the extremities of 
other urodeles. He rejected the archipterygium theory of GEGENBAUR and 
suggested that the ancestral form of the pentadactylous extremity should be 
sought for among urodeles with few fingers as Proteus. The ancestral form 
of tetrapod limb should be a rodlike fin like that of Protopterus, from which 
side rays grew out on the postaxial side. According to Rapti the primitive 
carpus of an urodele larva should consist of three elements only, viz. radiale 
primarium, intermedio-ulnare primarium and basale primarium. This carpal 
construction should be realized in Proteus and Amphiuma. 

Against the theory of RaBL, FURBRINGER (1902) objected that from 
the early appearance of the two first fingers in the urodele limb, no phylo 
genetical consequences could be advanced. Even if during ontogeny rudi- 
ments of but two fingers arise, one cannot therefrom draw the conclusion 


that a greater number has not existed previously. VAN PEE (1903) demon 
strated, accepting FURBRINGER’s view, that in the two-fingered Amphiuma 
means a third finger is present as a rudiment, that, however, does not develop 
further. Through this statement it was shown, that the two-fingered extremity 
of Amphiuma is not original. In a later contribution (1904) VAN PEE figured 
a carpal of Amphiuma with only one carpal bone, which was said to be a 
basale primarium -++ intermedio-ulnare. 

As starting point for his conception of the tetrapod limb EMERY (1887, 
1894) used the pectoral fin of Polypterus. The stylopodium (humerus) 
should arise through segmenting off from the shoulder girdle. The zeugo 
podium, containing the intermedium, should be represented by the three basal 
elements of the Polypterus fin. The propterygial ray should represent the 


radius, radiale and prepollex; the metapterygial should be the ulna-pisiforme 
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he mesopterygial part should make 
intermedium, the 


up the 
ulnare and the centralia should have arisen 
itation of the basale mesopterygii, also the carpals could b 


be 


Zahl von Strahlen 


Konzentration zu einer un 
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) also 


proximal parts of the pro- an 
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xtensive study 


tetrapod limb 
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\ccording to MoLiier (1895) “kann eine beliecbice: 

as Skelett produzieren, welche stets durch 
segmentierten Masse vereinigt, durch sekund a 

\s RY, ( starts his nterpretation trom Poly 

S \ccord ng to him tne 1 metapterygium 

Fol rus Snould Nave five merus) in tetra 
1 vertebrates. In other re spects his interpretation recalls that of EMERY 
SEMON (1898) from the studies on Ceratodus derived the cheiroptery 
ll a DIS¢ arcnipterygium, in whicn the principal axis shnouid entel 
e 3rd nger, whereas BRAUS in the hind limb laid the prin pal axX1s through 
ty The other rave chonuld he preaxial Earlier xistine postaxial 
5th in the ay lould be preaxial arlier e@X ng postaXtal A 
vS should have been reduced. 19022 
SEWERTZOFF s (1908) studies on Ascalabotes and other reptiles, uro 
leles and anurans (quoted from SCHMALHAUSEN), and an =i! 
t the literature gave as result that the principal axis of the {qa 
should go through humerus, ulna, ulnare, carpale 4, and the 4th finger. The 
xtremity thus should be built up as a biserial archipterygium with the 5th 
tinger and the postminimus ( pisiforme as postaxial, t] ard, 2nd and Ist 
tinger and prepollex as preaxial rays. No recent fish has a 
tully to the tetrapod organization. “In einigen Merkmalen na 
xtremitaten den Ganoiden, in anderen den Selachiern oder 
mussen annehmen, dass die Extremitaten der Tetrapoden sich aus o—_— 
unbekannten Form, welche 1n mancher Hinsicht einen sehr primitiven Bau 
besass, herausdifferentiert haben.” 

\WATSON (1913) considers the tetrapod limb to have its {gg axis 
through the 4th finger, and compares this limb with the qn of 
Eusthenopteron, where the skeleton is arranged as in an uniserial archiptery 
gium with nothing but preaxial rays. 

BROOM (1913, 2) also uses the Eusthenopteron fin as an object of com 
parison with the pentadactylous limb. But in particular the [0 

Sauripterus! was used. He dem uld thi tetr: | 

auripterus Was used. e demonstrated now one could tn cetrapod 
mbD organization to Nave originated trom such a Tin, and thougnt that the 

tormer could have arisen particularly from the preaxial part of the latter. 

\lso GREGORY, MINER and NOBLE (1923) made use of the Sauripterus 
] r - ¢hat aT +} antir Leletor uld h- 
tin. Lhey, however, consider that nearly the entire fin skeleton could have 
een used up in the tetrapod organization. A new reconstruction of the hand 

M spells Sauriptert 
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of Eryops was used as a link between the pterygium and the chiridium. In 
the primary tetrapod hand they consider there was one proximal and three 
distal centrals, the latter called by them medials.' An axis is indicated on 
their drawings as going through the 4th finger. 

SCHMALHAUSEN (1910) issued a masterpiece of an investigation on the 
ontogenetical development of the limbs in Salamandrella Kayserlingu. Sala 
mandrella belongs to those urodeles which have two centrals lying the one 
distal to the other, and in addition finlike extremities when young. To the 
same group belongs /sodactylium studied by SuitKow (1899). The results 
of SCHMALHAUSEN seem not to coincide well with those of SHITKOW 
especially in respect of the embryonic position of the intermedium. This piece 
is formed as a branch of the metapodium (zeugopodium) of much the same 
kind as that forming the fibulare. The fibula thus distally is cleft in two short 
branches or processes, each of which gives rise to part of the carpus (fig. 23) 
Of a great interest is the occurrence of a variety of the tarsus with four (fig. 
34) instead of only two centrals, SCHMALHAUSEN was also successful in 
following the development of the supernumerary centrals. He considers these 
latter as of the same morphological value as the two normal ones, and seems 
to believe that the four centrals are a primitive character of the urodel 
extremity, SCHMALHAUSEN thinks that the protetrapod limb had five centrals, 
two proximal and three distal. A principal axis was present going through 
femur, fibula and fibulare. Side rays were: 1) tibia, tibiale, centrale distale 1 
with tarsale prehallucis and tarsale 1, and the Ist toe as rays; 2) intermedium, 


centrale proximale, centrale distale 2, tarsale 2, and the 2nd toe; 3) centrale 


fibulare, centrale distale 3, tarsale 3, and the 3rd toe; 4) tarsale 4 with the 4th 
1 


toe; and 5) tarsale 5 and the 5th toe. In the anterior limb the conditions 
were analogous. 
STEINER (1921) partly made an investigation upon hand and foot of 


amphibians, partly (1922) studied the wing of birds, and in addition 


extremities of different reptiles. In the amphibians radius, radiale, and a 
piece y form a ray that ends with the prepollex. In the carpus and the tarsus 
occur primarily four centrals. This condition should be realized as an anomaly 
in some urodeles (SCHMALHAUSEN). STEINER (1922) concerning the 
pterygium theory has nearly the same standpoint as GEGENBAUR. 
finger, however, is the terminal finger. The principal axis goes through ulna 
ulnare, carpale 4, and the 4th finger. The 5th finger is postaxial, the 3rd 
2nd, and Ist are preanxial. 

DoLLo (1929) in his last work introduced an ancestral tetrapod limb 
with four centrals lying in a transverse row proximal to the 
objects to the opinion of (IHLE—)VERSLUYs (1927), according 


The “centrale prepollicis” (element y) is one of these medials 
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there should be one proximal and three distal centralia (including 


trale prepollicis) in the primitive tetrapod limb. 


the cen- 


this cursory historical sketch it is fairly clear that the problem 


f the tetrapod limb is to-day nearly as far from solution as 


3AUR’s time. It is also obvious that the 


authors in each case 
have sought for one ancestral type from which all tetrapod extremities should 

d. The possibility of more than one ancestral type has merely been 
to be rejected immediately. 


\. THE URODELE LIMB (HAND AND FOOT). 


»f the limb. 
different archipterygium theories the limb of the urodeles play a 


part. It was partly on the knowledge of the general con 
urodele extremity that GEGENBAUR built up his theory, partly 


to nave inspired otner neoretical suggestions. 


f the limb skeleton in Stegocephalians the 
limb was altered. Now it was suggested that it 
This suggestion was chiefly founded upon the 

Stegocephalians as ancestors of the urodeles 


ir fingers and one 01 


)1 
u 


the stegocephalian hand 
(or four) centrals. In this connection 

two centrals were present in the urodelian hand, 
f Megalobatrachus maximus witl 

was used by Emery (1898) (fig. as 

ith Eryops and Archegosaurus. Urodelian ex- 

in a longitudinal series as in Ranodon, /sodacty- 

n, Hynobius, Salamandrella were considered as prim- 

ary types. Cryptobranchus, Megalobatrachus, Ambly- 
stoma limbs occasionally with two centrals were in 
troduced in the discussion show that the urodelian 
as normally built up, should be secondarily 

ified. As at length Amblystoma and Salamandrella 

four centrals become known, these 

to demonstrate he groundplan 

of the tetrapod limb should contain four centrals in 
two transverse rows. These anomalies at length led to 


covering up the evidence, that normally but one or 


I 
two centrals are present. Thus it has been supposed 


(or four) ré are present, they 
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should represent an ancestral number of centrals. The assumption that the 
urodeles were descendants of Stegocephalians has been used as a reason for 
the former assumption. Cases with supernumerary centrals are embryo- 
logically investigated only in Salamandrella (SCHMALHAUSEN, IgIO), and these 
investigations point to a secondary development of the supernumerary ones 


which do not arise until late during the ontogeny of the limb. 


a. Cryptobranchus,; larval ‘ig. 22b. Hynobius retardatus 
hand. larval foot. 


The condition that in the urodeles the two first fingers develop before 
the rest, has been interpreted as that these fingers should develop progres- 
sively and attempts have been made to find a reason for this early develop- 
ment in a larval adaption for climbing upon water plants, which should make 
these two fingers especially valuable for this purpose.’ But the urodele larve 


i 


have the most varying modes of life, and nevertheless these two fingers 


always precede the others. Does this fact not indicate that the early develop- 


ment of these fingers may depend upon deeper reasons which could not be 
obscured by the term “progressive development”? Saying that the two fir 

fingers are progressively developed, has no more meaning than to say thé 

the other fingers have a retarded development. 

In Triton larve the Ist and 2nd fingers in the beginning have no importance 
for climbing as the entire limb is rigid, immovable until it begins to segment. The 
only function that could be ascribed to these developing fingers is that of a kind of 
passiv supporters comparable with the two balancers (Rusconi's pedikel). 
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stated, there are in the larval urodeles two types of limbs 
ith one central, the other with two. In all other general 
the two types are much the same. The figures 22a and b demonstrate 
» well-known types, and I therefore abstain from giving a description 
to the embryological development of the urodele limb.’ 
The development of the urodelian limb has been the object of so many 
might consider that the discussion of the question 
however, a great many points on which new in- 
is necessary. On some points some unity seems to reign, and some 
points we will mention 


the limb skeleton at a certain stage of development 
longitudinal, parallel or somewhat diverging rathe1 
} 


short branches, one preaxial, or radii - tibial), and 


postaxial, or ulnar (or fibular) 
(tibial) branch develops indepen 
tibia), the radiale 
centrale przpollicis [pra 
‘hallux ). 


branch, at 


ulare ) 


tion of a radial 
and an ulnar (fibular) branch, the rudiment 
rpale commune with the second a 


tirst digit ari 


development of 


suggests, 
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gx, 23. Salamandrella ment of the carpale commune becomes prochondrial 
about the same time as the prochondrium develops 11 
the radiale (tibiale) and the ulnare (fibulare) (fig. 23) 
5. At a certain stage of development the carpale (tarsale) commune 
igh a blastematic, later prochondrial column 1s connected with the medial 
listal end of the ulna (fibula) (fig. 24). Concerning the HM this 
olumn different opinions exist. SEWERTZOFF (1908) gE that this 
mn in /vriton and Siredon develops in disto-proximal direction trom thi 
arpa tarsal commune to the ulna (fibula), whereas SCHMALHAUSEN 
1910) 1n Salamandrella has found that the development goes in the opposit 
rectio1 \s the intermedium has already begun to chondrity the centrals 
ire sti prochondrial or blastematic. As the proximal central begins to 
chonarity, second central 18 aS yet procnonaridal, whereas tne carpale 
ammiit is a rather strone cartilage. The same succession of the chondri 
Liliiul i a l < ld? l all i] Lilt 
\ the ante: r and the posterior limbs are built | a rding to the san 
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fication as in Salamandrella | have found in Hy- 
nobius with two centrals and the same is also 
observed in Megalobatrachus, Cryptobranchus, and 
others with only one central. Therefore I consider 
it to be settled that the intermedio-central column 
must be considered to arise as the radial (tibial) 
and the ulnar (fibular) from the distal end of the 
zeugopodium, from which therefore three parallel 
columns develop, viz. the radial (tibial), the ulnar 
(fibular) and the intermedio-central (fig. 24). Cfr. 
GOETTE (1879). From the preceding it is clear that 
the carpale (tarsale) commune with the two digits 
first appearing, develops relatively independent of 


these three columns, and that in relation to the : 


1g 24. Salamandrella 


Fj 
commune element the two first fingers or toes larval foot (from ScHMat 


HAUSEN, 1910). c, fibulare 
develop in proximo-distal direction (figs. 23, 24). 

6. A third stage of the development of the carpal (tarsal) elements in 
addition is settled, viz. the development of the carpals (tarsals) and their 
fingers (toes). First appears the carpale (tarsale) commune, then the 3rd and 
the 4th carpals (tarsals) (in the foot a fifth tarsal is added to the four others). 
SCHMALHAUSEN has pointed out that in the hind limb and consequently also 


in the fore limb between the rudiment of the tarsale (carpale) commune and 


the prochondrial tt f the fibulare (ulnare) there occurs very early a 


1 


atic bridge or arch (fi 


oO 


rudiment of the foot (or 


becomes longer and cartilage develops in 


lare and in the tarsale commune (tarsale 1 


this arch becomes larger (fig. 25). The tarsals 3 
and 4 successively develop in this arch. The said 
at the level of the future tarsale 5 meets 

the blastematic tt fibular column 

bius the meeting point (*) is fairly con 


26, 27), as the blastema at this point 
ribulare 


is differentiated (fi: 


y 


28). SCHMAI 


has shown that in a stage, where the 
tarsals are chondrified, 
centrale proximale 
prochondrial, whereas the tibial begins 
5. Salamandrella; lar- into cartilage (fig. 28). This indicates that 
oot (trom SCHMAI 


HAUSEN, IOQIO). arsal arch m be considered to be rather i 
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pendent of the intermedio-central column. The relative independence of the 
carpals or tarsals as to their development and chondrification suggests that 


tney belong to a special series of hand or foot elements. Their independent 


origin can, however, hardly be fully demonstrated, as the skeleton of the 


1 
} 
i 


hand or t 


1c foot as a rule develops in a territory limited by the dimensions 
the extremity fold. The limitation of this area causes a shortening of 
the rudiments, which makes it rather dif- 
ficult to draw sharp limits between the 
elements. More favourable are the con- 
ditions in those urodeles with long, finlike 


limb rudiments. In Salamandrella, SCHMAL- 


which is much mort 
reconstruction of SCHMAL- 
Hig. 23). The 
g, representing the rt 
independent, but its connection 
sli 


and batrachus 


ght as to be hardly 


support of the theory of 
the independent origin of the rays in urodeles there is their mode of growth 


through apposition of mesenchymatic elements at their 


the development of the tarsus in Salamandrella, where the fibulare 1s 
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IAUSEN has demonstrated an early skeleton 
lear than that of Triton and others. On 1 
AUSEN the first toe appears as an independent 
toe, which at its base is prolonged by a swel , 
of the tarsale commune, is surely not quite 
vith the intermedio-central column is 
worth mentioning (fig. 23 In Cryptobrarh 
hii 


as yet prochondrial, the fibula, however, 
chondrifying, the common blastematic rudi- 
ment of the 4th and the 5th toes lies fibular 
to the fibulare and the fibula (fig. 24), 
whereas their rudiments later lie distal to 
the corresponding cartilages (fig. 25). Such 
a shifting of position could scarcely be 
possible without assuming a certain inde 
pendence of the rudiments in relation to 
the fibula and the fibulare. 

The above quoted conditions indicate 
that the tarsals (carpals) + toes (fingers) 
develop from independent rudiments, which 
unite secondarily with the other elements 
of the limb skeleton. A comparison with 


the conditions in sharks and Ceratodus, 
Fig. 28. Salamandrella; larval foot 
(from SCHMALHAUSEN, IQIO). 


doubted, must greatly confirm that inter- , fibulare. 


where a corresponding state could not be 


pretation of the urodelian conditions, which is primary founded upon em 
bryological evidences. 

The independent origin of the rays in the urodelian limb mentioned 
above, makes it possible to determine the position of a principal axis in this 
limb. This axis is, referring to the fore limb, what remains if carpals, meta 
carpals and digits are considered to have been removed from the extremity 


skeleton. The remaining elements thus are: 1) the humerus, distally bearing 


radially, 2) the radius, and ulnary, 3) the ulna. The radius independently con 


tinues in 4) the radiale, 5) the element y or centrale prepollicis with the 
prepollex. The ulna distally has two branches, a medial consisting of 6) the 


intermedium, 7) the centrale proximale (cp), and 8) the centrale distale (cd), 
and an ulnar, consisting of g) the ulnare. This limb stem thus has three 
branches (fig. 29). If this is of archipterygial type, there must be one prin 
cipal axis in this stem. The determination of this axis 
must coincide with the determination of the tip of 
limb rudiment. The determination of the tip of the limb 
rudiment must be made at such an early stage of develop- 
ment, that finger rudiments, which could influence 
external aspect of the rudiment, are not yet present. 
at such a stage the urodelian limb as a rule has no tip, as 
it is generally rounded, almost semicircular. To this rule 
Salamandrella, Isodactylium and Hynobius are striking 
' exceptions, their limbs being finlike with prolonged tip, 
Fig. 29. Limb stem : 
in urodeles. much earlier than the appearance of the rudiments of 


213 
ON THE ORIGIN OF THE TETRAPOD LIMB 
I 
ff 
) \ 
IN AS I 
\ f “4 4 
cde 
/ 
| 


NILS HOLMGREN 


or toes (fig , 26, 27). The limb at this stage has the shape 

a Ceratodus fin with a most conspicuous apex, and this apex lies 
between the f ‘e Ist and 2nd digits or toes. The suggestion that this 
fin should be a larval adaption must be abandoned, as the tip is lost with 
stronger development of the Ist and 2nd fingers (figs. 30 a, b, c). A 


1 could hardly be ascribed to this fin, at least not such a conspicuous 


appearance of a fin top at a place where it was 
| 
i 


h phy 


ogenetical conditions. In Cryptobranchus, where 


a rounded disc, there is, however, at a certain stage of 
a rudimentary lobe present (fig. 31, X) in the same position as 
hius and Salamandrella. The presence of a lobe in the same position 
different limb types as that of the larval Cryptobranchus and that 
Salamandrella must indicate that this lobe is phylogenetically 
merely a larval adaption. 

‘orresponds to the intermedium-centrale 
ranch consequently belongs 
same conclusion will later 

from a comparison with 


pal axXI1S 1N 


-emember that fingers a1 ‘s are always 
p according to the same scheme. They 


always of a basal piece (carpal or 
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ye | Zo does not go through any of the digits, as most 
/ archipterygium theories suppose. The theory of 
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7 according to my opinion, not well founded. One 
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tarsal), a metacarpal, or metatarsal and phalanges. Under those circumstances 
it seems to be hardly probable, that the end segments of the principal stem 
should display the same structure as the secondary rays of the same stem. 
Such a condition is hitherto unknown. The end radius, if existing, is always 
of different nature than the side rays. | thus find it a priori illogical to look 
for the end of the principal axis in the tip of any finger or toe. The fingers 
or toes are side rays, perhaps with exception of the prepollex (prehallux). 
Its rudiment seems to be inserted at the very end of the radial (tibial) branch, 
but therefore the branch cannot be supposed to continue in the prepollex 
(prehallux). 


1 


Really the prepollex (prehallux) rudiment does not differ from the other 
rudiments in respect of its first appearance. But the prepollex (prehallux) 
in urodeles never develops to a real finger, remaining as a rudiment or dis 
appearing. 

The ulnar branch of the ulna only produces one piece of skeleton, viz. 
the ulnare. The ulnare should carry the 5th finger, but this is never present 
in urodeles, neither as a finger nor as a rudiment. In the foot the correspond 
ing fibulare bears the 5th toe and occasionally a rudiment of a postminimus. 

The carpale (and tarsale) commune is peculiar, as two fingers (or toes) 
articulate with it. Its embryological development gives no clear information 


1 SEWERTZOFF, however, in- 


about its character of a double carpal (tarsal). 
dicates that this may be the case, and I, myself, am inclined to accept the 
suggestion of SEWERTZOFF (1908). In Hynobius I have found that the tar- 
sale commune at a certain stage of development is composed of a bowlformed 
prochondrium, where the concavity looks proximad. In this concavity the 
intermedio-central column enters with its blastematic tip, which is continuous 
with the proximal part of the carpale rudiment. No limit could be drawn 
up between the two components. As the tarsale commune later becomes 


rounded and chondrifies, the small tip of the central column probably becomes 


incorporated in the proximal part of the carpale commune. This tarsal thus 


may be composed of the distal tip of the principal axis of the limb, together 
with probably two tarsals. In Amphiuma, according to VAN PEE (1903, 1904) 
the carpale commune together with the centrale-intermedium and ulnare forms 
a single piece. Counting the little centrale component as a segment of the 
principal axis, there should perhaps be three centrals present in H/ynobius, as 
well as in Salamandrella, and the principal axis thus contains six pieces in a 
longitudinal series. But it is by no means necessary to count this little centrale 
component as a separate central, and therefore the principal axis of the hand 
may be considered to contain only five segments, viz. humerus (femur), ulna 
1 WIEDERSHEIM (1880) figured an anormal carpus of Amblystoma, where 

separate carpalia were present. In he carpale commune was 

In two components. 
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intermedium, centrale proximale, 
and centrale distale (fig. 29). 

The (1st and) 2nd digits are located as 
end rays on the principal stem. The 3rd and 
ith fingers (toes) lie on the ulnar (fibular) 
side of the centrale distale and proximale 
respectively. The tibial (radial) side of each 
central develops faster than the fibular 
(ulnar) (fig. 28). The chondrification begins 
on the tibial side and continues against the 
fibular. At a stage where the tibial side is 
already chondrified, the fibular is_ still 
prochondrial. This prochondrium is_ con- 
nected with the rudiments of the 3rd and 
4th tarsals respectively. Thus the 3rd toe is 
set as a postaxial ray on the distal central, 
and the 4th toe as a postaxial ray on the 
proximal central (fig. 32). This is the case 
in Hynobius and Salamandrella. In other 
urodeles with only one central the 3rd and 

jth digits are postaxial rays, both connected with this central, as for instance 
STRASSER has demonstrated in Triton. | have found it very distinctly in 


Cry ranchus and \Megalobatrachus. 


céntrais urodeles. 


indicated, some cases of supernumerary centrals 


have been described in urodeles. To these cases generally has been ascribed 


and one has believed them to indicate that the limbs 
are simplified secondarily. Supernumerary centrals 


ystoma, Megalobatrachus, Cryptobranchus, Kanodon, 


these centrals the conditions in Salamandrella 

important, as the ontogeny of the supernumerary 

imal is known (SCHMALHAUSEN, I9IO) in detail. As 

formed in columnar arrangement. They chondrify 

fibular in such a way that when the tibial 

chondrified, the fibular side is blastematic, “open” against 
arsals. Normally this ‘‘open” part also chondrifies (fig. 33). 

and then, however, it happens that a separate cartilaginous nucleus 
rn the ndri: 66 aT ane] ‘antral r li mt | | 
ms trom the prochondria Open part of each central rudiment, and in tnis 


a tarsus is formed with four centrals instead of two (fig. 34). It is 
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an atavisti Importance, 
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obvious that, after such a process of development, the two supernumerary 
‘“centrals” are not equal to the two which appear first, but are secondary in 
relation to these, as they arise but late and in direct relation to the normal 
centrals. It must be held as an error to take these supernumerary centrals 
for centrals in the same sense as the others. They are secondary centrals, and 
do not belong to the principal stem, but represent short side branches of this 


stem. An investigation of the other cases of supernumerary centrals shows 


Fig. 34. Salamandrella; hand with 4 
(from SCHMAL- centralia (from SCHMALHAUSEN, 
HAUSEN, IQIO). IQIO). 
that where the abnormal centrals lie side by side with normal elements, it 
may probably be a question of such secondary centrals. This is the case in 
the Amblystoma limbs, figured by WIEDERSHEIM (1880) and by STEINER 
(1921) and the Megalobatrachus feet described by BAUR (1888) and by 
WIEDERSHEIM (1876). This latter foot was not only abnormal as contain 
ing two centrals, but there was in addition another abnormality, as a proximal 
part of the central was united with the intermedium, forming an abnormal 
distally narrowing part of this cartilage, a part which is not present in the 
normal foot. The Megalobatrachus case of WIEDERSHEIM (1876), therefore, 
is nearly related to that, described by Baur, with three centrals (fig. 21). 
Normally Megalobatrachus has only one central. The appearance of two 
centrals in columnar arrangement in species with normally but one may pos 
sibly have atavistic importance, but no such case seems to have been recorded. 
More difficult, however, is it to ascribe an atavistic value to secondary 


centrals which never have been shown to arise from distinct independent 


rudiments. Later I shall speak of the possibility of ascribing a morphological 


value to those secondary centrals. Moreover, there can be no sense in speak 
ing of atavistic arrangement when no atavus can be indicated. 

Only one reason has hitherto been found for the assumption that two 
columnarly arranged centrals are ancestral in urodeles. This reason could 
be derived from the carpal conditions in these animals, and it is only a weak 


one, as it has suppositions to help it. Accepting that the urodel limb has 
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a fin of more or less archipterygial type, one is almost forced 
lieve that the finlike extremity of the larve of Hynobius, Isodactylium 
alamandrella is ancestral in urodeles. Even these limbs have two cen- 

set these two characters in relation to each other. In 


limb rudiments are short and rounded, not finlike. In 


hose there is only one central present. Thus I believe that the giving up of 


1 


was connected with the reduction of one central or fusion of 


centrals t ne. It must. however, be borne in mind, that 


there are two centrals as in the nearly 


Salamandrella, but that never- 


for instance in 


limbs and 
] ] 
advanced 
broad witl 
considered anything but a larval adaptation, 


+ 


ially 


super 
ne supernumerar 


1ostly 


; 
Is 
1 
4 1 ] 
and 
trals 
other urodeles the 
+] 
the two ancestral 
n Ranodon (SCHMALHAUSE), 1917) iis 
related genera Hynobius, Isodactylium an’ 
eless the limb is not finlike but is broad and short a ="™' 7 
LuUrus \s SCHMALHAUSEN (IQI nowever, has pointed out. this con 
I Ton, and nat ne larva |] 
] + +} Le 1 
rudiments of the hind legs alre: 
arve hand and foot are unusual : 
tiattened. Chis could scarcely be 
ntended t yroaden the hand and @m toot. In connection with 
usa Ss ndary central may have arisen, corresponding to the distal secondary 
] }] 
central in Salamanadrella. 
If we are to assume an atavistic importance tor the two supernumerary 
entrails in we are torced to assume an ancestral type OT 
th four centrals arranged in two transverse rows, as STEINER (1922) has 
I \s we will tind later such an arrangement is never realized in te { 
as lanKINY all S 1eT, am compt ed ( \ \ POULT any 
ittempt to ascribe an atavistic sense to the supernumerary centrals in ur 
rurtner should be very strongly emphasized, tha n Jilegalobatrachus, 
Cryptobranchus and Amblystoma, where two, three or more centrals have 
und aS al anomaly, there S OTmet laTVa me CentTal. 
Should this one central have been tormed phylogenetically through fusion ot 
n TT 11S, S121 I pr‘ CeSS Ve ry | \ Wou appear qauring 
en) In anurans, reptiles, birds, and mammals wt lave a rich experienc 
f wat netically independent reappearance of elements later fusing to form 
~ Cl dll\ Mae} t 1p} liall 
omplexes in the adult, but we have only a poor experience ot ontogenetical 
units 11 later stages segmenting up in dilterent pieces OT (grea pnylo 
senetical importance. Here seems to be a strong reason speaking in ltavout 
I tne se ndary segmentation of the centralis 1n e urodeles, and tnus agains 
tne p Vi ne 1Cal ance tne ent als 1n tne oc an mals. 
In considering the question of t y centrals in urodeles 1t 
must be pointed out that they have nil been found in the hind limbs. I have 
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not been able to find any reference to their occurring in the fore limb with 
exception of in Amblystoma (W1IEDERSHEIM, 1880).' This condition could 


be connected with the fact that the hand always is narrower than the foot in 


urodeles with normal extremities. The hand has always only four fingers 


and no traces neither of a fifth or of a pisiforme. The foot, on the contrary 
normally has a well developed 5th toe and frequently a postminimus rudi 
ment. If the 5th toe is reduced, there remains, however, the 5th tarsal. It 
must be considered that the foot has a greater importance for the locomotion 
than the hand, therefore it seems reasonable that it has become broader 

the latter. May it not be possible that the occasional development of 

centrals could have something to do with a secondary broadening of the 

The Ranodon conditions, quoted before, could be interpreted in this 
There the external adaption for broadening the foot seems to have some 
relation to a doubling up of the distal central in some cases. In Salamandrella, 
where the 5th toe is missing, the double centrals in addition seem to be 


rather common OCCHTTence. 


The urodele limb as a biserial archipterygium. 


In the preceding pages my theory of the urodele limb as a short 
or at the most six-segmented biserial archipterygium has been indistinctly 
visible. In this part we will investigate, whether a comparison with an archi 
pterygium could give additional support for such a theory. The only archi 
pterygium accessible for a full morphological and embryological con 
is that of Ceratodus. In the preceding pages a review has been 
this archipterygium, and it has also been used for one of the interpretati 
of the fin of Laugia. 

The basal part of the skeleton of the Ceratodus pectoral fin 
been compared with the humerus of the tetrapods, and against this 
pretation no serious objection has, according to my knowledge, been made 
the less so as all crossopterygian fins hitherto known show a corresponding 
“humerus.” 

Through the description of the development of the Ceratodus fin 


+ 


before, the second segment of it has got a new interpretation. It 


shown that this segment consists of three parts, viz. I) a 
a preaxtial ray, connecter primarily wit! 
axial continuation of the humerus, and 


' The specimens figured by WIEDERSHEIM (1880) 
lineage of Amblystoma (das “WEISMANN’sche Amblystoma”), as ou 
the carpus was abnormal in five cases, with very different abnormities 
cases. In six specimens the tarsus in addition was abnormal in four, all 
different. 
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itinuation, carrying secondary rays. (Cfr. the schema 


4 
development o 
two 


f the 


urodele limb 
centrals distal s shows the 


he humer following 
ex: I) a preaxial rudiment, viz. the rudiment of t 


11 
Lu 


he 
connected primarily 


y with the distal end of the 
2) a complex ulna-intermedium-ulnare, of which 
ulna-intermedium forms the principal stem, wheres the 
ilnare is a postaxial extension or | | this stem (cfr. 
ig. 30). 1c corresponding fibulare 
yr the 5th toe, if fully 
postminimus rudiments, if present. 
Ceratodus is complete. The second 
ratodus archipterygium corresponds to the 
ulna -+ intermedium ulnare of the 
the preaxial branch develops to 
the centrale przpolli 


1C1S 


[his development takes place 
he centrale przpollici 


a secondary 
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1 proximo-distal di 
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cay. In Ceraiodus 
Hf has four segments, of whic with 
the second segment of the principal axis. The segments 
develop in proximo-distal direction out from the humerus 
Fig. 30.Schema The only difference between the preaxial branch in urodeles 
<a... and Ceratodus is that there usually QR segment 
terior liml more in Ceratodus than in the urodeles, but in some cases a 
rudiment of a fourth segment 1s formed in urodeles. 
While in Ceratodus the complex nature, thi 
corresponding complex in the 1e urodele embryo 1s 
segmented into its different components, viz. the radius, the ulna, the inter 
| medium and the ulnare. Of these the ulnare branch in urodeles is always 
In Ceratodus the ulna-intermedium is continued by the long pluri 
segmented principal axis, which carries secondary rays. Such rays ar 
normally lacking on the intermedium part of the second segment. In the uro 
leles the ulna-intermedium is followed by the two centrals (in ‘(ih 
et The intermedium in urodeles never carries secondary rays (fingers 
or toes). On the ulnar side of the centrale proximale as well as on the central 
1 e  N ScCHNI (1887 found 1 s segment to | composed of tw long 
tudinally sed parts corresponding to an ulna and a radius respectively. According 
to GUNTH (187 t should ntain a pro-, a meso- and a metapterygium 
30 
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distale secondary rays are inserted and on the top of 
the ulna-intermedium-centrale column two secondary 
rays are present. Thus principally the ulna-interme- 
dium-centrale column behaves as the principal axis in 
Ceratodus (cfr. fig 37 which demonstrates the hand 
and the foot of an urodele, thought to be an archi- 
pterygium of Ceratodus type). 

It may now be considered, whether there is any 
possibility present of determining, which rays in 


he urodele 


Ceratodus could have their homologies in t 
limb. It is clearly understood that such a homologisa- 
tion could only be tried approximately and would 
only be in the nature of an attempt. There are, how- 
ever, a few points, which could have some interest. 
In a purely topographical comparison between Cera- 
todus and for instance Salamandrella the 3rd segment 
of the principal axis of the former corresponds to 
the centrale proximale in the latter and the 4th segment 
to the centrale distale. Previously it has been demon- 


strated that these two segments in Ceratodus normally 


have a peculiar ray respectively, where the basal joint 


Urodele 


foot), as biserial 


is formed as an outgrowth (fig. 9, *) on the postaxial (,54 
side of the principal segment. These two rays alw ays archipterygium 
postaxial. In a Salamandrella with four centrals ee 
(fig. 34), SCHMALHAUSEN has demonstrated that both secondary centrals aris« 
as prochondrial postaxial outgrowths of the proximal and distal centrals re 
spectively, and that these extensions later could be cut off from the column to 
form independent cartilages. The figures of SCHMALHAUSEN (1910) show that 
these secondary centrals have relations to the secondary rays 3 and 4 (toes 3 
and 4). This is clearly seen on his plate-picture 1, where the relation is more 
than topographical, as there is a prochondrial continuity between the centrals 
and the 3rd and 4th tarsals. Thus there is an agreement between Ceratodus 
and Salamandrella. If this agreemént be more than casual, the secondary 
centrals would be explained, and they would be shown to have a phylo- 
genetical sense. The 3rd and 4th fingers also would be determined as rays 
postaxial surface of the centrals and not at the distal end of these. 
two supernumerary centrals in Salamandra thus would correspond to 
basal joints of the two remarkable rays in Ceratodus. 
The apical fingers on the intermedium-central column in the urodeles 
have their topographical analogy with the pair of rays at the distal end of the 
ith segment of the Ceratodus fin, or if it is assumed that a third central is 


fused with the carpale commune, at the distal end of the 5th segment. But 
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this assumption has very little phylogenetical in- 
‘est, as there is no special character present, 

differentiating these two rays from all the others 

present in Ceratodus. But the two end fingers 

urodele hand would perhaps get a very 


TO 


In Laugia, according t 


important elucidation if compared with the end 


rays 1n Lau (112. 


IQ 
interpretation, the archipterygium, 11 
is isting of four 
most five ich the second 
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cp the second Seoment possibly including a preaxial 
ii ray. an ulna-intermedium and an ulnare as the 2nd 
j ¢ Lilile Lil Liltill all al Lillidl « ll “wil 
U) segment in the embryonic urodele limb, and two 
rays at the end of the principal axis. In_ thi 
} | specimens hitherto described other rays are lacking. 
+H Therefore the Laugia.pectoral fin, still considered 
| as an arcnhipterygium, could not be tne afavus Du 
may have been closely related to this. The fin ot 
7 \ I i i] as 4 1 
the atavus ought to have been a shortened fin ot 
yp Ceratodus type with segmented secondary rays 
Such a fin, however, is not yet known. Fig. 38 is a schema SE the 
urodele hand considered as an archipterygium of Laugia type, Ming to 
the first interpretation. 
ut there are three difterent interpretations ot the Laugia fin possible. 
\ccording the second the ntermedium” part should represent the ulna 
and the first segment after this the intermedium etc. Preaxial ray and ulnars 
part should be absent. According to the third interpretation the Laugia fin 
] ] 4 sont te f aL } 
as no value at all for the interpretation of the urodele limb. 
ly e foregoing it has been demonstrated that the urodele limb could 
] ] ] ture eet +1 ] 4] 
ve derived from a (crossopterygian-)dipnoan type. but where then does the 
4 ] ] +1 ] ] e+ 
Stegocephalian come in? In dealing with the problem, here done without pri 
judice aS Tar aS possible, the stegocepnhalian has been leit Out OF the phnylo 
geny ot the urodeles. Only by the supposition that the urodeles really ar 
descendents from ostegocepnanans could the latter play any 
] ] ] ++] +1, } nrahiler 3 +1, ther 
ro in dealing with the limb problem of the SMM But there is 
really verv little that connects urodeles with Steg lefinitelh 
ally VeTY 11 lat COnNNeCcts urodelies SO lV, 
at one can say that the former are derived fro The relation 
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between urodeles and Branchiosaurids, which is generally pointed out as that 
of descendants to ancestors, in reality is very obscure. We will, however, not 
enter upon a discussion of this question, as it would comprise the whole 
question of the origin of tetrapods. 

In order to demonstrate that the carpus of the urodeles should be built 
up according to the same principles as that of the stegocephalian Eryops, 
GREGORY, MINER and NOBLE (1923) have used the carpus of an Ambystoma 
opacum, with one central (called medial 2) and a centrale prepollicis (called 
medial 1). The intermedium of this species is said to be a complex inter- 
medium -+ centrale + mediale 3, i.e. to contain an intermedium and two 
centrals according to my terminology. This interpretation is quite arbitrary, 
as the intermedium in Ambystoma, even if somewhat variable in size in 
different species, is always formed from a single rudiment. In Ambystoma 
normally but one central is present corresponding to the mediale 2 of these 
authors, whereas there was in Eryops three centrals and a centrale pre- 
pollicis present (one central and three medials according to their termino- 


ogy). 


B. THE ANURAN LIMB. 
The hand of the Anura. 


Comparing the development of the urodelian and anuran extremity ske- 
leton it is obvious that in the former the 2nd and Ist rays develop first, being 
followed by the 3rd, 4th and 5th rays (if present) in succession, whereas in 
the latter the 3rd and 4th rays come first, and are followed by the 2nd and 
Ist rays. The rays in the urodeles thus develop in postaxial, in the anurans 
in preaxial direction. One would suppose, that with such a very different 
embryological development one should be inclined to believe them to belong, 
at least in certain very important respects, to different types. Such a con 
clusion one has not, however, been inclined to draw from the given circum 
stances. A reason contributing hereto seems to have been, that in such a case 
one would be compelled to accept that the tetrapod extremity had developed 


at least twice from different fin types, but nevertheless had arrived at nearly 


the same main construction. In addition one would have been obliged to revise 
the old interpretation of the Stegocephalians as ancestors to all other tetra 
pods. These difficulties have been summarized at some length by SEWER’ 
zoFF, and he has set forth reasons which could settle the differences between 
urodeles and anurans respecting their limbs. Part of his discussions is 
founded upon the assumption of the Stegocephalians as ancestors to all 


amphibians. This part of the discussion must be set aside, as it rests upon 


t 
this assumption. On the other hand SEWEeRTzOFF (1908) has given an inter- 


pretation partly of the heterochrony of the development of the rays in amphi 
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bians in general, partly of the different succession of them in urodeles and 
anurans. This interpretation results in the opinion, that the heterochrony and 
the different succession has no great phylogenetical bearing. 
Concerning the urodele hand SEWERTZOFF points out that the three 
branches of the same, viz. the radial, the intermedial, and the ulnar 


about simultaneously. As it is from these three branches that the 
develop he draws the conclusion: “dass der zeitlichen 
‘inanderfolge in der Entwicklung der einzelnen 


iger- und Zehenstrahlen tuberhaupt keine grosse 


logenetische Bedeutung beigemessen werden 


The basis for this interpretation was, however, that the finger 
grew out from the branches. From the preceding pages it has, how- 


ever, been shown to be extremely probable that the finger rays in the urodeles 


as in sharks and Ceratodus do not grow out from the principal stem, but 


originate independently to join secondarily this stem. It has also been shown 


that the secondary rays of sharks and dipnoans develop successively, i.e. that 


heterochrony is an appearance typical of lower vertebrates. These statements 


he conditions in the urodeles in a new light, different from that advanced 


+4 


put t 
by SEWERTZOFF. From the fact that the principal branches arise simul- 
taneously, it thus does not follow that rays secondarily inplanted thereon 

rily should have originated simultaneously. This argument in favour 


} 


SEWERTZOFF’s interpretation therefore be rejected. 


‘ordance with his interpretation quoted above, SEWERTZOFF became 
in the urodele extremity an accelerated development has taken 

he preaxial side, but particularly that a retardation was obvious on 
connected this retardation with the observation that 

rays has taken place especially at the postaxial side of the 
According to SEWERTZOFF this retardation should be 


phylogenetischen Reduction der Strahlet er postaxialen 
‘hrony could have 


tetrapods, and not 
tetrapods. ‘‘Mir scheint, 
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new rays have originated on the preavial side.’ ‘‘Wir mussten also annehmen, 
dass die Extremitaten der Reptilien und Anuren einerseits, die der Urodelen 
andererseits sich phylogenetisch vollkommen unabhangig von einander ent- 
wickelt haben? Wie ware dann die unverkennbare Ahnlichkeit in der Lage 
der Skelettelemente der Extremitaten bei diesen Formen zu erklaren? Ic 
werde diese Schlussfolgerungen nicht weiter durchzuftthren suchen: sie 
fuhren zu so unwahrscheinlichen Resultaten, dass es einem jeden, der keine 
vorgefasste Meinung in dieser Beziehung hat, klar wird, dass sie von einer 


falschen Annahme ausgehen, der Annahme namlich, dass die Heterochronie 


in der Entwicklung der Finger und Zehen der Ausdruck des primaren Ent- 


wicklungsganges der Extremitaten der Vorfahren der Pentadactilier sei.” 
Heterochrony of the secondary rays is, however, a normal occurrence in the 
extremities of lower vertebrates, and thus there is no reason to believe that 
it should not have occurred also in the ancestors of the tetrapods, but have 
arisen in the special group of those animals, as SEWERTZOFF suggested. 

Of some importance for the limb question the fact may be mentioned 
that in urodeles the anterior limbs develop very much earlier than the 
posterior, whereas in the anurans anterior and posterior limbs develop almost 
simultaneously. In Triton the anterior limb is already segmented, and the 
four fingers clearly differentiated, before there is seen any vestige of the 
posterior limb. 

Before going deeper into these questions we will make a survey of the 
organization of the anuran hand, as it appears during the ontogenetic: 


development. 


The ontogeny of the anuran hand. 


The ontogeny of the anuran hand never has been a favourite object for 
investigations. It is properly only EMERY (1890, 1894), SCHMALHAUSEN 
(1907), SEWERTZOFF (1908) and STEINER (1921), who have more fully dis 
cussed it. Of these papers, that of SCHMALHAUSEN is of the greatest im- 
portance. Unfortunately it was never published fully, but only as a pre 
liminary note. It is built up on investigations upon numerous stages of develop- 


ment and includes studies on the genera Bombinator, Pelobates, Bufo, Rana, 
and Hyla. In these he found many real agreements but also a great variation 
especially regarding secondary fusions of different carpal elements. 

Before entering upon a description of the embryology of the anuran 
hand we will give a short revue of different opinions about the general 
morphology of the anuran hand especially concerning the interpretation of 
the different fingers. 

‘his reasoning, howe 


limb belong to the same typ 
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NBAUR and after him Gavupp, ABEL, and others five 
the fingers I to 5. EMERY interpreted the Ist 
GEGENBAUR) to be a prepollex, and accordingly his 


prepollex, fingers 1, 2, 3, and 4 (and 5, represented 


a carpale 5). STEINER joined in this opinion. SCHMALHAUSEN and 


FF expressed the finger conditions according to the following 


prepollex, finger 


st finger is the prepollex of other authors. 
made clear later I will accept the formula 


however, if necessary, quote the numberings of SEWERT- 


The fusions of rudiments of carpal elements already quoted make it 


indispensable to investigate a number of anurans, if an interpretation of the 
iples of the construction of the anuran hand is desired. Therefore I have 


logical material of the following frogs: Pelobates fuscus, Tel- 


Jelskii, Rana temporaria, Hyla chinensis, Xenopus levis, Phryno- 


and an undetermined frog from South America. Of the enumerated 


i 


SEN has studied Pelobates fuscus, Rana temporaria and 


1 generally was rich in stages and well preserved. 


“lal I 


Pe l batida 


Pelobates the 

and the carpale 3 
the ulnare the pisi 
Thereafter the metacarpale 
centrale I and in continuity 
radiale. 

somewhat 


Almost 


‘his 1S the carpale post 
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found as discrete 
process is 


1 only 
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(4) are the first to be formed. On the palmar s 
forme is formed from an independent rudiment. 
and 4 are Gevelioped tTrom tne 
wit irises a cartilaginous process, which wa 
Radial and somewhat palmar to this a radiale ext 
Ca oe S radiaie externum Tuses with the centrale and the radiaile. 
it the same time as the radial, a centrale 3 forms as a process of the car 
pal 1)... Somewnat Carpale § turns up. 
minim} arpale 6) of SCHMALHAUSEN. It has neve 
lependent of the carpale 4 (5). The carpale pra 
SCHMALHAUSEN ) 1s formed rather early. With this a « 
prepollicis (element y) unites, which, however, were 
rudiments. In mparatively late stages of developn 
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said to arise on the medio-dorsal side of the ulnare. This was interpreted as 
a highly reduced intermedium. 

Concerning the general proceedings of this development I am inclined 
to state the results of SCHMALHAUSEN. With some details and interpretations 
[ cannot, however, agree. I thus cannot state the existence of an intermedium 
rudiment fused with the ulnare. In agreement with Emery, I must interpret 
the radiale of SCHMALHAUSEN as an intermedium fused with the centrale 1, 
and I am of the opinion that this follows from its position radial to the 
carpal foramen, where an intermedium 
ought to be sought for (fig. 40 c). Other 
reasons, which will later be mentioned, 
tend to confirm the correctness of this 
interpretation. The radiale externum of 
SCHMALHAUSEN 1s, according to my opi- 
nion, a normal radiale. The element y 
(centrale prepollicis) is that normally 
occurring distal element of the radial 
branch, of which the radiale is the basal 
element. The carpale 1 of SCHMALHAUSEN 
is a carpale przpollicis only developed in 
frogs as a carpale carrying the prepollex, 
which in SCHMALHAUSEN’s interpretation 


should be the 1st finger. Radiale, centrale 


prepollicis, carpale prepollicis, and prepol- 
lex form the normal elements of a radial 
ray (as in urodeles, where the carpale, 
however, ist not developed )! ( fig. 39). On 


the ulnar side lies the ulnare which is fused’ Fig. 30. Pelobates; reconstructiot 
fF an embryonic hand. 


with the pisiforme (fig. 39). Concerning 


the centralia I can confirm the findings af SCHMALHAUSEN. The centralia 
1, 2, and 3 behave as he has described. But to these comes a centrale 4, 
which is hidden in the unusually big carpale 4+ 5 (5-+6). This great 
piece of cartilage on its distal surface has a conspicuous, rounded centre, 
corresponding to a carpale 4 (5), an ulnar proximally extending part, 
representing a carpale 5 (6), and a very great part, which extends in 
more dorso-medial direction against the centrale 1 (figs. 39, 40 a, b, c). 
This latter cartilage mass I am _ obliged to consider a centrale 4. This 
interpretation, which is rather uncertain if only Pelobates is concerned, will 
be fully supported later by the description of the carpus of Telmatobius, 
Rana and Xenopus. With the centrale 3 the carpale 3 is connected (fig. 

‘ It is probable that the small prepollex rudiment in urodeles represents a carpal 
prepollicis as well as a prepollex. 


16. A. Z. 1933. 
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but seems to have 


connection witl » centrale 2. To ‘ale 2 corresponds the 


With these three distal centralia the proximal centrale I is con- 


will be described later. 


odified after SEWERTZOFF’s model) 


ing aspect : 


the de velopment of 
> TOHOW results. On the ulnar side e Toranien 


ulnare (corresponding to SCHMAL- 
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Investigation of thre 
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Fig. 41. Pelobates; adult hand. t, radial 

HAUSEN’s intermedium in Rana) arises. 

There is also an independent rudiment of 

a pisiforme present (figs. 42, 43). Later 

these two pieces fuse to form an ulnare- 

pisiforme. Radial to the carpal foramen 

a big rounded rudiment of a centrale 1 

(fig. 43) turns up. With this the well 

defined rudiment of the radiale is con 

Fig. 40 c. Pelobates; surface sec- nected. In addition to the centrale 1 al- 
OF ready recorded, three more centralia are 
present. The centrale 2 is as always connected with the centrale przepol- 
licis (element y) of the radial ray (fig. 43). The centrale 3 is well centred, 


but with a prochondrial bridge to carpale rig. 43), not to carpale 3 as 


Fig. 42 a. Telmatobius Jelsku; sur- Fig. 42b. Telmatobius Jelskti; surface 
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face sections of the larval hand. sections of the larval 
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in Pelobates and with a similar connection 


with centrale 4. The centrale 4 is com- 
pletely tree (figs. 42, 43) from car- 
palia 3 and 4 (fig. 43), but it is on the ulnar 
side through prochondrium connected with 


the rudiment of the carpale 5, also pro- 


chondrial. The centrale 4 thus here is almost 
entirely independent. In a stage only a very 
little younger than that here described this 


central ought to have been free also from 


the carpale 5, but this desirable stage is 


missing in my series. The carpalia 1 to 4, 


with exception of the carpale 2, are thus 


independent. The carpalia 3 and 4 already 
are chondrifying and well centred, whereas 
the carpalia 1 and 2 are scarcely prochon- 
The 


drial, but are well delimited. metacar- 


Fig. 43. Telmatobius Jelskii palia 1 to 4 are chondrifyng, the postaxial 
struction of larval hand 1 . an 

one stronger than the preaxial ones. The 

prepollex is blastematic. The intermedium is lacking in later stages of develop- 

ment, but a rounded blastema, probably representing an intermedium, is 

nt radial to the rudiment of the ulnare (figs. 42a, 43). This blastema, 


and the pisiforme are still free from each 


other, but the ulnare has grown considerably so as now to be of about the 
same size as the pisiforme, which therefore has been displaced from the 
distal border of the ulna. The centrale 1 and the radiale now are fused to- 
gether completely and form a big cartilage, in which its two components are, 


3 and 4 together with the carpale 5 


1 which the different components are still visible. The 


d as yet prochondrial. The carpale 2 forms 


stages the ulnare and 
The 


5 a big cartilage, 


centralia 3 


S and 


cartilagineous 


fused 


matobius hand is de 
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c) Ontogeny of the hand of Hyla chinensis (family Hylide). 


Of this species I had only the opportunity of investigating advanced 


stages of development. I therefore can only give some notes about the develop- 


ment of its carpus. The ulnare-pisiforme is a complex in which the two com- 
ponents are discernible as different centres. On the radial border of the ulnare 
there is a small radially extending process, corresponding to the process which 
SCHMALHAUSEN (1907) figures in Hyla arborea as an “intermedium.” In 
Hyla chinensis it is very clear that this process is a muscular process, due to 
the insertion of the musculus extensor indicis brevis superficialis. The inter- 
medium is missing in Hyla chinensis. The radiale is fused with the centrale 1. 
In Hyla arborea a radiale externum is said to arise as an independent ele- 
ment, which later fuses with the centrale 1. This radiale externum corresponds 
to my radiale. On the radial side in H/yla chinensis is found a rounded cen- 
trale prepollicis (y) fused with the centrale 2 and a prepollex rudiment. 
In Hyla arborea SCHMALHAUSEN has described partly a great rounded car- 
pale 1 ( carpale prepollicis), partly an element y + centrale 2, which | 
could not find in Hyla chinensis, unless it corresponds 
to later developing parts of the prepollex. The 
rounded carpale I ought to be my y + centrale 2. 
Here is, however, a point of divergence, which does 
not arise from different interpretations. The carpale 
1 (2) is independent. The centralia 3 -+ 4+ carpalia 

3-+ 4 form a big complex. 

For the hand of //yla the carpal formula 3 ought 


to be applicable. Formula 3 


d) Ontogeny of the hand of Rana temporaria (family Ramde). 


The observations made on the hand of Rana by SCHMALHAUSEN gener- 
ally agree with my own. From a comparison with Pelobates it appears that 
what SCHMALHAUSEN calls intermedium must belong to the ulnare. His 
ulnare consequently is a pisiforme. The intermedium is absent in Rana. This 
interpretation also has occurred to SCHMALHAUSEN (1907), as he himself has 
made the following objections to his own interpretation: 1) dass namlich 
das ‘Intermedium’ der Anura dasselbe Element sei, wie das ‘Pisiforme’ des 
Pelobates, 2) dass das ‘Intermedium’ der ubrigen Anuren nichts anderes als 
das Ulnare des Pelobates, und das ‘Ulnare’ dieser Anura das ‘Pisiforme’ des 
Pelobates sei.” The first of these possibilities must be abandoned, as the pisi- 
forme in Pelobates lies palmar to the ulnare, whereas the “intermedium”’ lies 
dorso-medially. “Die zweite Annahme muss man aber auch fallen lassen, da 
das UlInare, bei allen Anura, ebenso wie bei Pelobates, genau dieselbe Lage 
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hat, indem es mit dem Gelenkkopf der Ulna, hauptsachlich an dessen dorsaler 
Flache, articuliert.”” The reason for rejecting this second possibility seems not 
to be sufficient, as the so-called intermedium also has the position which 
characteristic of an ulnare. Supposing that the “ulnare”’ in Rana 

be a real ulnare, this ulnare would have too palmar a position. Of 

rather great importance for this question is the fact that the “intermedium” 
of Kana does not have the normal position in relation to the carpal foramen. 


Where a real intermedium is present, it lies always radial to the carpal 


‘ie. 44. Rana temporaria; sur 15. Rana temporaria; surface section 


section of larval hand. of larval hand. 


foramen, whereas in Rana it would lie ulnar thereto. In Telmatobius we have 
found an “‘intermedium” that fulfils the conditions of an ulnare better than 
that of Rana, as it also gets the dimensions of an ulnare and also articulates 
with the articular head of the ulna. 

The ventral reconstruction of the carpus in Bombinator of SCHMAL- 
HAUSEN shows a gigantic “intermedium” with an ‘“‘ulnare’ fused with its 
palmar side. The “intermedium” is, according to my opinion, an ulnare and 
the “‘ulnare’” a pisiforme. 

The radiale, according to SCHMALHAUSEN, arises as an outgrowth from 


the centrale 1. This could be stated in the sense that its rudiment is in con- 


tinuity with that of this central. But the rudiment of the central is well 


centred, cartilagineous, and there is nothing indicating that the radiale has 


srown out from it. It seems rather to be the case that the blastema lying at 
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this place of the future centrale and radiale is transformed into prochondrium 
and that this prochondrium is partly used up to form the centrale, partly to 
form the radiale. SCHMALHAUSEN did not find any radiale externum. My 
investigations also indicate that there is none present. 

In the complex of centrals and carpals Rana behaves much the same 
as Pelobates. The carpale 3 (fig. 44) is formed somewhat earlier than the 
other carpalia, but chondrifies late, and then partly in connection with the 
metacarpale 3, on which it forms a process on the radial side of its articular 
head (fig. 45), partly with the centralia 3 + 4. Proximal to the carpale 3 
a prochondrial centre is found: the rudiment of the centrale 3 (figs. 44, 45). 
This connects at an early stage with the originally independent centrale 4, with 
which the carpalia 4 (partly) and 5 have fused (figs. 44, 45). Somewhat later 
the radial part of the centrale 3 extends against the carpale 2, and fuses with 
the latter (fig. 45). The big skeleton piece, against which the fingers 
and 4 articulate, thus is composed of centrale 3 +- cen- 
trale 4 +- carpalia 2, 3 (partly), 4, and 5. On the radial 
side of the carpus lies, in addition to the radiale 


centrale 1, the element y or centrale prepollicis, 


which is through the entire development connected with 


the centrale 2. On the centrale prepollicis the carpale 
prepollicis with the prepollex is inserted. 
The formula 4 demonstrates the construction of 


the hand in Rana. Formula 4. 


The development of the hand in Rana as compared with that of Pelo- 
bates indicates that the carpalia 2 and 3 are connected with the centrale 3, 
and could be taken for rays belonging to this central. If that is really the 
case, it follows that the finger 1 belongs to the centrale 2 and the finger 4 
to the centrale 4. In Rana as in other anurans it is obvious that the ulnar 
side of the hand precedes the radial in development. At first the ulnare- 
pisiforme, the centrale 1, the centrale 3, and the metacarpale 3 chondrify. 


Then follows the metacarpale 4 ete. 


) Ontogeny of the hand of Xenopus levis (Aglossa, family 
Xenopide ). 
Numerous developmental stages have been investigated. 
The first element appearing is the ulnare. After this the others come 
rapidly. The metacarpale of the 3rd finger chondrifies a little before the 
others. For the description I have chosen a rather advanced stage (figs. 46, 


47). This stage on the ulnar side shows a big rounded ulnare which probably 
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‘ig. 47. Nenopus levis; reconstruc 
tion of larval hand. 
not contain any pisiforme. No pisiforme rudiment has been found in 
the radial side lies a big radiale, which has a rather long 
lender process on its ulnar side. This process contains a rather well 
cartilage centre. Its position somewhat palmar and radial to the 
foramen carpale indicates that it is an inter- 
medium, of the same value as that which we 
have found fused with the centrale I in 
Pelobates. The centrale 1 contains a small 
but very conspicuous centre radial to the 
foramen carpale, but this centre disto-ulnary 


| 
} 
I 


is continuous with the centrale 4. In the 
centrale 4 the carpale 4 1s incorporated. 
‘entrale 4 t arpal incorporated. In a 
-ertain early staze of development the carpale 
certain early Stage of development the Carpalc 
, is, however, represented by an independent 
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blastema and, consequently, t 


stage is quite independent <« 
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palia. There is no carpale 5 present. Centrale 
3 is fused with the carpale 3 and forms 

gether with the latter a spherical mass. The 
‘entrale prepollicis is formed by a round 


‘artilage piece which extends a short process 


its ulnar side, which is, however, absent 
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in an earlier stage. This process later grows out in 
ulnar direction, whereby the centrale przepollicis be- 
comes forced out in radial direction, so that its ulti- 
mate position is partly beyond the carpus (fig. 48). 
The process spoken of is the centrale 2, which later 
becomes the only support for the carpalia 1 and 2. 
These are always independent pieces. A prepollex 
rudiment is present. 

The carpal construction of Xenopus is demon- 
strated in the formula 5. 


f) Note on the ontogeny of the hand of Phrynomantis sp. 


The hand of Phrynomantis sp. during development resembles very much 
that of Rana. On the proximal surface of the big centrale 1, however, an 
intermedium is fused with the centrale as in Pelobates. The intermedium also 
is fused with the radiale. A small ulnare rudiment becomes fused with the 


big pisiforme. 


g) Note on the hand of an undetermined anuran larva from Gran Chaco. 


Unfortunately the larve here under 
consideration could not be identified either 
as to genus or to species, it would thus be 
better not to use them, but the carpus of 
this anuran larva displays conditions which 
are of some importance in regard to prin 
ciple, and I have therefore judged it 
necessary to make a cursory description of 
them. The picture figure 49 gives an idea 
of the arrangement of the carpal elements. 
The centrale 1 is fused with the radiale. 
The ulnare is a very small cartilage 
with the radio-proximal side of the big pis! 
forme, which is the 
element of a very big cartilaginous com 
plex carrying the 3rd and 4th fingers. In 
this complex the constituents are 
clearly discernable. It is formed 
by the carpalia 5, 4, 3 and the centralia 
Reconstruction of the 


3 and 4, as seen in the picture. The carpalia “!8 49 
ak of an undetermined anuran 
2 and 1 are independent. The centrale 2 as from CHACO. 
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usual is fused with the centrale prepollicis (y). A well developed carpale 


prepollicis and a prepollex are present. 


h) Interpretation of the hand of Bombinator and Buf o. 
Through my investigation on Pelobates, Rana, Telmatobius, Hyla chi- 
nensis and Xenopus certain elements of the carpus of these anurans have 
received an interpretation, deviating from that proposed by SCHMALHAUSEN 
1907) and SEWERTZOFF (1908). Now we will see if this new interpretation 
holds good for such anuran hands as are described by SCHMALHAUSEN (1907), 


ch I have had no opportunity to examine, viz.: Bombinator and Bufo. 


Bombinator SCHMALHAUSEN found a great “‘ulnare’’ fused with the 


but could not find any definite pisiforme.* SCHMALHAUSEN 
speaks, however, about a hooklike process on the ulnare, which could repre 
sent a pisiforme. It is obvious that, according to our interpretation, the 
complex must be an ulnare-pisiforme, as we have already pointed out. On 
lial side SCHMALHAUSEN mentions a complex radiale + radiale ex- 
is, according to my opinion, the intermedium + radiale. The 
SCHMALHAUSEN probably corresponds to 
y). His element y 
as he daes not mention it in 
but it ought to belong to the prepollex. The gov? 
carpale 5 of SCHMALHAUSEN is a complex 
carpale 4 carpale 5. 
The carpale formula of Bombinator thus should 


demonstrated in the formula 6. 


GREGORY, MINER and NOBLE (1923) have figured the hand skeleton 
of the discoglossid anuran Ascaphus truei. In this species there should be 
three medials, i.e. one centrale prepollicis and the centralia 2 and 4, accord- 
ing to my terminology. These authors have missed the centrale 3, which is 
probably fused with the carpale 3, as is usually the case in anurans. It is 
interesting, however, that they believe that the big “carpale 4” of many earlier 
authors contains a “‘mediale,” but it should be called mediale 4 instead of 
mediale 3 which is (probably) a part of the carpale 3. 

The conditions in Bufo, figures lacking, are difficult to interprete, but 

‘ription given suggests that the intermedium + ulnare (+ pisiforme) 
of SCHMALHAUSEN represents the ulnare -++ pisiforme. The complex 
radiale + radiale externum, where the radiale externum is 


1 SEWERTZOFF (1908) mentions a pisiforme in the formula which he has founded 
1 the investigation of SCHMALHAUSEN. 
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mentioned with a ? by SEwertTzorr and not at all 
by SCHMALHAUSEN, ought to be the centrale 1 + ra- 
diale. It is not possible to decide whether an inter- 
medium also is present in this complex. Pending 
further description we must assume that this element 
is lacking. The complex centrale 3 + carpale 3 + car- 
pale 4 + carpale 5 contains also a centrale 4. 

The carpal construction of Bufo ought to be as 


shows the formula 7. Formula 7 


The general morphology of the anuran hand. 


In the foregoing a description has been given of the different variations 
occurring during development in the hand of different anurans. It is clearly 
understood that, proceding from those variations, it may be possible to 
synthetize a groundplan for the anuran hand. Such a synthesis firstly ought 
to begin with a statement of what elements, generally speaking, could be 
present. For this purpose we divide the hand skeleton into the topographical 
regions generally accepted, viz. the proximal, the central and the distal. 

The proximal region contains the elements ulnare with the pisiforme, the 
intermedium, and the radiale. The central region contains the four centralia 
and the centrale przepollicis, the distal region contains the prepollex, with its 
carpale, the carpalia 1 to 4 with the corresponding metacarpalia and finger- 
phalangs and the carpale 5. No other element it has been possible to demon 
strate in the hand of any anuran. 

Which of those elements are free and independent elements during onto- 
geny or later? 

The ulnare and the pisiforme ontogenetically are free in Rana, Telma- 
tobius and Pelobates. In other cases they are fused. 

The intermedium is fused with the centrale 1 (Pelobates, in the embryo) 
or with the radiale (Xenopus, Bombinator) or with both (Pelobates, adult), 
or it is lacking (Rana, Hyla, Bufo) or only present as a rudiment (Telma- 
tobius). 


The radiale is independent in Hyla, connected with the intermedium 


(Xenopus, Bombinator, Pelobates) or with the centrale 1 (Rana, Telma- 
tobius, Bufo, Pelobates). 


The centrale 1 is independent in the embryo of Hyla arborea, connected 


with the intermedium (Pelobates, embryo), fused with the radiale (ana, 
Telmatobius, Bufo, Pelobates) or fused with the centrale 4 (Bombinator, 
Xenopus). 

The centrale 2 is invariably connected with the centrale prepollicis (with 


the possible exception of Hyla-, Pelobates- and Xenopus-embryos). 
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The centrale 3 is possibly free in the embryo of Telmatobius, later fused 
he carpale 2. It is fused with the carpale 3 (in Pelobates, Bombinator, 
Xenopus) and with the centrale 4 (Rana, Telmatobius, Bufo, Hyla). 
The centrale 4 in the embryo of Telmatobius is only connected with the 
carpale 5, which is, however, well delimited from the centrale 4. It is fused 
with the centrale I in Xenopus, where it is in early stages free from carpale 4. 
Otherwise the centrale 4 is always fused with the carpalia 4 and 5. There are 
also connections with the centralia 3 and 1 (cfr. above). In very early stages 
of Rana the centrale 4 is free. 
The centrale prepollicis seems always to be more or less connected with 


+ 


he centrale 2 (cfr. above). 
The carpale prepollicis is free in all cases where it has been described. 
is supported by the centrale prepollicis + centrale 2. 
The carpale 1 is always free (in Bombinator perhaps connected with the 
It is supported by the centrale 2. 

The carpale 2 is formed independently in all species, remains free in 
Xenopus, Bombinator, Pelobates and Bufo, connected with centrale 3 in 
Telmatobius. For other connections cfr. centralia 3 and 4. 

The carpale 3 is free in the embryo of Telmatobius, but fused with the 


centrale 3 in Xenopus, Pelobates, Bombinator, Bufo and others. 


The carpale 4 is free only in the larva of Telmatobius, Xenopus, and 


Rana, otherwise it is fused with the centrale 4. 
The carpale 5 is always fused with the centrale 
4, but in early stages it is frequently well centred. 
Making use of these statements it is now pos 
to synthetize a hand skeleton composed of all gow” ay 
which have been found as independent 
otherwise free. In this way one could 
ideal anuran hand of the structure demon 
the formula 8. 
In this formula the «—~+ signifies alternative fusions. The intermedium. 
is fused with the radiale or the centrale 1, and the cen- 
ively is connected with the carpale 2 or 3, herewith are 
ing relatively independent as they could fuse in different 
, there remains only the centrale prepollicis and the carpale 5, 
have not been demonstrated as entirely free elements. The 
must, however, be considered as rudimentary in the adult. 
5 indicates that there has once been a 5th finger present. 
alternative connections of the centrale 3 with the carpalia 2 and 3 


primary dependence of these carpalia, including the distal parts 
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of their rays on the centrale 3. The Ist finger is clearly dependent on the 
centrale 2 and the 4th finger on the centrale 4. But these primary conditions 
are altered as the embryonic carpus becomes solidified through the growth 
and fusion of some of its elements. By this process of growth the 2nd finger 
becomes supported by the centrale 2; the Ist finger is more or less displaced 
to be carried by the centrale prepollicis, and the 3rd finger alone becomes 


carried by the centrale 3, if the latter is not fused with the centrale 4. 


The ideal anuran hand sketched above probably never existed anywhere 
but at my writing-table. It may of course be suggested that all the fusions 
which take place during ontogeny, and which begin at an early period of this 
development, or are in some cases already effected at the moment the elements 
first appear, have not taken place phylogenetically during the anuran part 
of the phylogenetic development. On the other hand it may be supposed that 
fusions had already begun in an preanuran phylogenetical stage. It is, how- 
ever, not possible to determine with any certainty, which fusions are of more 
recent date and which are to be considered as belonging to a more remote 
period of phylogenetical development. There are, however, fusions, which 
could be suggested as being more ancient than the others, viz. those which 
are invariably present in anurans, and generally take place, or have taken 
place in an early stage of ontogeny. The fusions here referred to are those 
of the centrale prepollicis with the centrale 2 and the carpale 4 with the 
centrale 4. But these complexes are situated at the borders of the hand, the 
former at the radial, the latter at the ulnar. The former element in anurans 
forms the support of the rudimentary prepollex and therefore could be con- 
sidered as rudimentary as long as it had not got a special value as a border 
element. This value it could get in two ways, viz. developing into a big element 
as in Xenopus or fusing without enlargement with the neighbouring centrale 2, 
as in other anurans. As there is a variation in the behaviour of this element 
in the recent anurans, one is entitled to believe that the fusion of the centrale 
prepollicis and the centrale 2 took place during the anuran stage of phylo- 
geny. But it must, however, be admitted that the grounds for this suggestion 
are rather weak. In urodeles and Stegocephalians (Eryops and Archego- 
saurus) there is, however, no case known where the centrale prepollicis 1s 
not an independent element. Therefore it is probable that this also was the 
case at least in the ancestors of the anurans. 

The other fusion mentioned above, viz. that of the carpale 4 with the 
centrale 4, is of a great interest as being always present in anurans, in most 
cases from the first moment of the appearance of the said carpal elements. 


The centrale 4 is the biggest of the central elements, and the fusion of the 


carpale 4 with it is not of great importance for strengthening the supports 


of the 4th finger. The great dimensions of the centrale 4 suggests that this 
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element 
and 


at least must have been present in the preanuran hand, if not earlier, 


supports tl 


ul 


that the carpale 4 is always fused thereto in anurans undoubtedly 


anu 
Lit 


1e assumption that the two elements were fused through the entire 
ran development, and perhaps also in the preanuran stage. The fact that 


n so far as it is known as a free or partly free element, always 
same size as the other carpal elements, does not justify the 
big carpale 4 in any predecessor of the anurans. If there 
found an ancestral og 


anuran amphibian with a bi 
ntrale 4, it would then have to be taken as possible 
also contains a centrale 4. 


e hana $s] 


urodeles. 


he hand skeletons of urodeles and anurans it is 
series radiale-centrale prepollicis and prepollex of 
|. The ulnar series, in the urodele hand only con- 
oot, however, of - fibulare, the 5th toe and 


pre ybable that 


anurans and urodeles are 
1ous, Similar 


follows 


tacarpals a 


rays, ily connected \ 


rangemen 
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Schemas of the carpal conditions a) in urodeles with 


anurans, and c) in urodeles with supernumerary centralia 


in a transverse row. In the urodeles with four centralia, these are placed in 
pairs, a proximal and a distal as is shown in the scheme figure 50¢c. 

We have thus arrived at the conclusion that there is a dis 
agreement in the construction of the anuran and uro 
delian hands, which may be of fundamental nature, a 
disagreement which could not be bridged by any 
known facts. This disagreement is emphasized by the different suc 


cession in the development of the fingers in the both hand types, and by the 


early development of the anterior limb as compared with the posterior in 


urodeles, and the synchronous in anurans. 


The arrangement of the anuran centrats. 


[t is obvious that, because the centrals are always arranged in the same 
manner in the anurans, they must be arranged according to the same plan, 
viz. their arrangement must be determined phylogenetically. Could we dis- 
cover the plan of this arrangement, we should get near an understanding of 
the phylogenetical development of the anuran hand. 

In surface sections through the early embryonic hand of Xenopus and 
Rana I have often seen stringlike condensations in the mesenchyma connect 
ing the centrale 1 with the centralia 2 and 4. They are not very conspicuous, 
however, and could not be described in detail. These condensations disappear 
as the general prochondrial network appears. To indistinct structures 
[ should not have paid any particular attention, had I not, in corresponding 
series of Pelobates, met with them again, here being very conspicuous. In 
these sections they appear as very distinct structures as they themselves are 


prochondrial, while the tissue between them has not fully acquired this cha 
racter. In regard to these sections the following statements could be made 
(fig. 40 a, b). 1) From the ulno-disto-dorsal side of the centrale I issues 


a short, broad bridge of the said structure to the centrale 4. ‘rom the 
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distal end of the centrale 1, but more ventrally than the former bridge, issues 


another bridge that soon divides, one branch connecting with the centrale 3, 


and another with the centrale 2. The system of centralia thus seems to be 
as the centralia are parts of a branched principal stem. The scheme 
figure 51 gives a representation of the relations of the centrals as parts of 
central tree. 
Thearrangement of thecentrals ofthe anuran hand 
dichotomical. The central stem is not a simple axis 
irodeles but is dichotomically branched. 
very attempt to determine a “principal axis” 
or “ray” in the anuran hand skeleton must fail, 
as there is ultimately not one common axis but 
three. At the tips of the three branches the finger 
rays secondary have taken their support. 
It is obvious that proceding from the sche- 
matic picture figure 51 through a mental opera- 
we should be able to bring the dichotomical 
in accordance with an archipterygium 
agreeing with that of an urodele with two accessory 
centrals besides the normal two. One need only 
suppose that the principal axis of the anuran hand 
should be represented by the series intermedium, 
centrale I and centrale 2, and that the centrale 
t should be produced by the centrale 1, the cen- 
; and there would be an arrangement present as 
Salamandrella with four centralia. The centrale 1 occassionally is 
‘ted (and fused) itl e centrale 4, and therefore the hypothesis 
be possible concernin; ‘se two centralia, but the centrale 2 never 
which is, however, often fused with 
‘ale pair comparable with 
Salamandrella are in opposition to known conditions. Even 
pt this possibility, difficulties of various kinds would arise 


the anurans ontogenetically only carries the Ist finger, 

and 2nd fingers. This difficulty could only be over- 
a dislocation of the 2nd urodele finger to the centrale 3 
opposite succession of the fingers in the two groups. 


SEWERTZOFF tried to 1 by assuming a reversal of 


as we have quoted before. 3) The centralia 1 and 4 in anurans 


In some anurans (Pelobates, Hyla) they are followed 


2, whereas the centrale 2 comes somewhat 
contemporaneous, but always 


most part fused with the carpale 3. 
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Thus the ontogenetical conditions are all opposed to the assumption 
of a principal axis in anurans made up by the series intermedium, centrale 1 
and centrale 2. Therefore this assumption must fall to the ground. 

If we assume a principal axis through intermedium, centrale I, cen- 
trale 3, corresponding difficulties arise and thereto the topographical agree- 
ment with the urodeles with four centralia would be lost. The centrale 2 in 
this case would have to be placed at the preaxial side of the principal axis, 
the centrale 4 at the postaxial. In urodeles the supernumerary centrals always 
are postaxial. The result would be even worse if we assumed a principal 
axis through the intermedium, centrale 1 and centrale 4. 

In this way we arrive at the conclusion that there is no principal axis 
going through the entire anuran hand. The only principal axis present is: 
intermedium and centrale 1. Distal to centrale 1 the axis is divided into three 
branches, one for each of the three distal centrals. 

The urodeles andthe anurans inrespect of the con 
struction of the intermedian part of the carpus are 
quite different, and the one carpus type is deriv 


able trom the other. 


The phylogeny of the anuran hand. 


From the statements made above, we can only suggest that the anuran 
hand is derived from a fin type built differently from the archipterygium 
which probably called the urodelian hand into existence. That fin, from 
which the anuran hand was derived, we must imagine to have been a dicho- 
tomical fin with a radial and an ulnar ray (both of which could be suggested 
to be dichotomically branched), and an intermedial dichotomically branched 
stem, with the rays distributed on the tips of the branches. Such a suggestion, 
however, requires the supposition that the arrangement of the anuran hand 
is phylogenetically founded, that the dichotomy thus has not arisen in the 
anurans or their tetrapod ancestors, but belong to an earlier phylogenetical 
stage, derived from tetrapterygial ancestors. For this purpose it is necessary 
to ascertain, if a dichotomical fin occurs in any fish group, which could be 
suggested to be related to tetrapterygial ancestors of the tetrapods. In the 
preceding we have already given a review of the different fin types which 


could be suggested as having any bearing of importance on the phylogeny 


of tetrapod limbs. There we have met with the fin of Sauripterus. This fin 


throughout is of dichotomical type, and belongs to a crossopterygian, i.e. the 
fish group which is most related to amphibians. The dichotomy of this fin 
is clearly seen in all its parts. This fin has already twice been used to throw 


light upon the question of the phylogeny of the tetrapods, viz. by Broom 


A. £. 1933. 
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(1913,2) and GrEGorY, MINER and NoBLE (1923). We 
will also use it for the same purpose, but in a somewhat 
different way from these authors. 

Broom, in addition to his reconstruction of the 
Sauripterus fin, also figures a pre-Sauripterus-stage, de- 
duced from the former. It has the appearance as shown 

From an humerus issue a radius and an 

The radius divides into a radiale and an inter- 

medium, the ulna into an ulnare and a pisiforme. This 

interpretation of the Sauripterus fin as compared with 

the tetrapod extremity could scarcely be right, as in the 

tetrapods the intermedium cannot be referred to the 
radial ray. 

GREGORY, Miner and NoBLeE (1923) have corrected 
the mistake of Broom (1913,2), but have introduced 
another. The ulna of their scheme carries two branches, 

radial (the intermedium) carries the rays 

1 and 2, the ulnar (the are) the rays 3 to 5. In the 

ancestral tetrapod the intermedium rays is said to carry 

the Ist to 3rd fingers, the ulnary ray the 4th and 5th 

In all living tetrapods, however, the finger always belongs 


intermedium branch, the 5th finger (if present) and the pisi- 


/ 


— 


Miner and Fig. 55. My int 
‘rpretation of pretation of 
anterior limb in rel: Sauripterus 
Sauripterus fin, Com- relation to the 
53. (Abbreviations tetrapod limb. 
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forme to the ulnare branch. It is of very great 
interest, however, that these authors in their 
evolutionary schemes have clearly pointed out 
the dichotomical branching of the carpal ele- 
ments in the tetrapods and compared it with 
that occurring in the Sauripterus fin (see figs. 
51, 53, 54). Their opinion was, however, that 
the dichotomical type were applicable to the 
urodele limb, where it does not exist. To 
the conditions in anurans, however, the dicho- 
tomical type is well applicable. 

The results of the preceding investigation 
regarding the connection of the anuran limb 
with that of Sauripterus is seen from the 
figure 55, where the unshaded parts signify 
those parts of the fin skeleton which are sug- 
gested to have been used up for the formation 
of the fore limb in the preanuran stage. From 
this picture it is clear that there could be no 


Fig. 56. Schema of the anuran 
question of a direct evolution, but the  jimb as a fin of dichotomous 


as 
type of the anuran extremity type. 
could possibly be derived from the type of the Sauri- 
pterus fin, but not from a biserial archipterygium as 
that from which the urodele extremity arose. Figure 56 
shows a dichotomical fin type, where the carpal parts have been arranged 


as in an anuran. The only fault with this fin is that it is but a fancy! 


6. The relations between the stegocephalian hand and 


that of wrodeles and anurans. 


It is a very interesting, though, however, not very inviting task to try 


a comparison between the stegocephalian hand and that of urodeles and 


anurans. Our knowledge of the stegocephalian hand is founded upon the adult 
hand. All fusions which have occasionally taken place during ontogeny must 
remain unknown to us, as the embryological conditions never will be revealed. 
To consider the bones of the stegocephalian carpus as units must be as little 
justified as it would be to assume fusions which probably never could be 
traced. We therefore must be content with the statement that in the anuran 
and stegocephalian hand there is a carpale for each finger, whereas in the 
urodeles the first carpal carries two fingers. Excepting the centrale pre- 
pollicis the Stegocephalians have three centralia, one proximal and two distal, 


the anurans one proximal and three distal, and the urodeles highest two, 
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one proximal and one distal. Thus here are 
three de facto different carpal conditions. The 
urodele conditions are stated to be of archi- 
pterygial type, and the anuran of dichotomical, 
But to which type do the stegocephalian con- 
ditions belong? Unfortunately the carpus of 
the Stegocephalians is very little known and 
ought to have been different in different groups 
of this great class of animals. This is verified 


from the differences exhibited by the carpus 


of Eryops and that of Archegosaurus, and 

seems to follow on the statement that four- 

fingered as well as five fingered species were 

present. In reality, however, only the Eryops 

carpus is sufficiently known to allow com- 
1 


parison with the recent amphibians. The re- 


constructions made of this hand differ in some 
NOBLE (1923) (fig. 57). 


GREGORY, MINI 


G In the hand skeleton of Eryops these authors 
1923. Abbreviations altered) have postulated a well developed fingerlike 
1] £5 hinl + 3 +} . arty 
prepollex. Thereto come four fingers. I do not think, it 1s altogether necessary 
o consider that the prepollex was so well developed, but that is a question 
inor importance. In Diplovertebron Watson (1925) has demonstrated 

ive well preserved fingers, of which none could with good reason be con 


in 
cepi 
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ww, however, exhibit 


possible to determine one principal axis 


\s in the anuran carpus it 1s 1m] 


the intermedium part of the carpus, so it is in the case of the stego- 


valian, whereas this is possible in the urodelian. The schematic pictures of 


GORY, Miner and Nose show that the intermedium complex in Eryops 


ld very well answer to a dichotomical type (figs. 53, 54). The same ought 


be the case in Archegosaurus. The highet types oO] tetrapods investigated 


he most 


a carpus, whereas in the adult animals at 1 
-ee distal centrals are present, but these apparently belong to a dicho- 
al system. Therefore I believe that GREGORY, MINER and NOBLE are 


as they draw up tne ines Of Dranching in tne Eryops CarpusS aS a dicho- 


nically branched tree. 


1 1 
+ 


[ will, however, for the present content myself with the following state- 


it. The urodele type of the system of centralia prob- 


ably has nothing to do with the stegocephalian, where- 


he anuran could have stegocephalian type. 
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It is a striking fact that there is in the urodele hand no trace of post- 


axial “‘accessoria,” there is no pisiforme and there is no rudiment of a 5th 


finger whether in the adult or in the embryo. In anurans, on the contrary, 


there is always a pisiforme and mostly a 5th carpale. In Stegocephalians the 
occurrence of a pisiforme is uncertain, though generally postulated, but a 
5th finger is demonstrated to occur in the carboniferous Diplovertebron 
punctatum. Therefore the anurans in respect of number of fingers seem to 
be more closely related to the Stegocephalians than the urodeles. This state 
ment could be taken as suggesting that the anuran and stegocephalian carpus 
also should be related to each other more closely than to the urodelian, as 


stated above. 


re The finger homologies. 


It can hardly be doubted that the fingers are homodynamous structures, 
wherever they are found. But does a real homology exist in the meaning 
that for instance the Ist finger of an urodele is homologous with the Ist 
finger of an anuran etc.’ Of course such a possibility exists, but it is impos- 
sible to decide it. This must follow from the evidence that the two extremity 
types could not be derived from the same fin type. It is impossible to homo- 
logize the rays of a Sauripterus fin with those of an archipterygium. There- 
from follows without any doubt the impossibility of homologizing a certain 
urodele finger with a certain anuran. An exception is the prepollex, which 
in both fin types belongs to the preaxial ray, and which always seems to be 
the same. 

If the fingers of urodeles and of anurans must be taken to be derived 
from rays of fins of different types, it seems to be very difficult to under- 
stand, how they have developed to structures consisting of corresponding 
parts, viz. of a carpal, a metacarpal and phalangs. This fact could be ad- 
vanced as an important argument against my theory of the diphyletical origin 
of the amphibian limbs. However, going deeper into the question, we will 
soon find that this reason is of no great importance, and that it perhaps only 
offers us the possibility of finding a new determination for the two fin types, 
from which the hand types originated. Surveying the fin rays in respect of 
the number of joints composing them in different fish forms, we find that 
in Pleuracanthids, Plagiostomids and Ceratodus, i.e. in groups, where an 
archipterygium clearly is present, at least the basal rays always are segmented, 
with three to seven segments. In the crossopterygian fins hitherto described 
the number of ray segments, however, is very small, perhaps only one. but 
in stating this, it must be borne in mind, that these crossopterygians belong 


to those with a short basal part of the fin, whereas genera as Holoptychius 
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with strongly elongated fins are unknown as regards their fin skeleton. It 
is possible that in this sort of fin is hidden a fin skeleton of Ceratodus type, 
or an elongated dichotomically branched skeleton. Nor does one know, how 
the dichotomous Sauripterus fin was built up in respect of the ray segments, 
as this part of the skeleton is not preserved. Two ray segments at least seem 
to have occurred. Through this reasoning it seems possible that segmented 
rays occurred in fishes with an archipterygium as well as in those with a 
dichotomical fin. This, however, being the case, there is nothing to hinder 
from the supposition, that segmented fingers have arisen in tetrapods on two 
occasions independently, viz. in fishes belonging to two different but 
nearly related fish groups. Whether these two groups of fishes were both 
Crossopterygians, or whether the one was a group of lungfishes, and the other 
a crossopterygian group, we cannot decide from the evidence obtained from 
their limbs. As, however, lungfishes and Crossopterygians in the early 
Devonian age probably were nearly related to each other, it is of no great 
importance for our purpose to take up a position to this question, That 
he origin of t 


would mean taking up the entire question of he tetrapods, a 


question of which our problem is but a small detail. 


lhe Foot 4 he anurans. 


The description and interpretation of the anuran carpus to some degree 
gives the key to an understanding of the morphology of the foot structures 
‘rans. Already a superficial study of the ontogenetical development 


t shows that hand and foot are built up in the main according to 


development of 
SCHMALHAUSEN (1908) 
inary note, which has not 
account. SCHMAI 
the foot of 
r and Rana. F1 
a tarsal formula, 
in accordance with the formule used 


as shows the formula 0. 


My investigations on different anurans, especially on Pelobates, Xeno 


and Kana, have given similar results. There are, however, some points, 
my interpretations differ very much from those of SCHMALHAUSEN, 
In Pelobates the centralia 2 and 3 of the foot are developed as 
58). In the hand from the centrale 1 a prochondrial band issues 
distal direction. This band divides into two branches which carry the 


also the papers of CHOMIAKOFF (1894), JoRDAN (1888) and TSCHERNOFI 
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centralia 2 and 3 respectively. In the foot a 


similar arrangement is clearly seen, but the 


band issues from what has been termed 
previously the tibiale (fig. 58). This band 
structure, which is clearly the same as in 
the hand, could scarcely in the hand issue 
from the centrale 1, and in the foot from 
the tibiale. Therefore the “‘tibiale’’ must be 
considered at least to contain a centrale 1. 
In the hand the radiale arises very often 
as a preaxial proximal outgrowth from the 
centrale 1. In the foot a similar outgrowth 
is formed at the proximal, preaxial corner 
of the ‘“‘tibiale.’ This outgrowth must re- 
present the true tibiale. The tarsal element 
which has hitherto been considered chiefly to 
be a tibiale, thus must be a centrale 1 ++ tibiale, 
where the bulk of the skeletal piece is formed 
by the centrale 1. 

The fibulare of previous authors un- 
doubtedly contains a big fibulare. But thereto 
comes a tarsale 4 and 5 and a centrale 4. 


no tarsale 5 in Pelobates and other anurans. 


Fig. 59. Xenopus levis; surface sec- 
tion of larval foot. 


Fig. 58. Pelobates fuscus; larval 
toot, reconstruction. c. ph., 
sale prehallucis. 


SCHMALHAUSEN 


In Kana there 


Yenopus lez 


larval 


foot 


tal 


(1908) found 
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reconstruction 
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the early stages a tarsale 5 present, which, 
however, very early fuses with the fibulare. 
A centrale 4, SCHMALHAUSEN (1908) suggests 
to be present, fused with the fibulare and 
carpale 4, but he never found it as an inde- 
pendent element. In Xenopus (figs. 59, 60, 61) 
the centrale 4 is clearly seen as an independent 


element in an early stage of development. It 


fuses, however, later with the fibulare- 


carpale 4 and 5 complex, and forms the distal 
this complex, contributing 
f the distal connecting 
bridge | he tibulare and centrale com- 
plexes. 

The centrale 3 is, in accordance with 
conditions in the hand, fused with the tarsale 
with the centrale pree- 

ith the tarsale prehallucis as SCHMALHAUSEN believed. 


by SCHMALHAUSEN as a metatarsale prehallucis 


ments missing 
ich, however, c 
centrale 1 and the 
and the postminimus, homologon 
hand. 
statements the 
in the formula Io. 


Hand and foot in anurans 


THE LIMBS OF REPTILES, BIRDS AND MAMMALS. 


have, starting from the ontogenetical develop- 

he anuran hand skeleton, made an attempt to study 
question of the morphology of the stegocephalian hand, and also come 

to some results, stating its nearer relationship with the anuran than with the 
but to a full understanding of this hand we could not arrive 


owing to the difficulty which arises from the absence of developmental stages 


urodelian hand, 


of the stegocephalian hand. There always remains the distinct difference that, 


excepting the centrale prepollicis, there are demonstrated in anurans three 
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and in Stegocephalians two distal centralia. In the foregoing I have, how- 
ever, discussed at some length the question of the ideal and ancestral anuran 
hand, and come to the conclusion that the centrale 4 probably was fused with 
the carpale 4 already in the preanuran stage of phylogenetical development. 
If these ancestors of the anurans were Stegocephalians, it would be likely that 
the latter also had their centrale 4 fused to their carpale 4. The carpale 4 in 
Eryops is bigger than the other carpalia (fig. 57). Therefore it could be pos 
sible that it contained a centrale element, a centrale 4, as the corresponding 
centrale in anurans is always fused with the carpale 4. If it could be demon- 
strated that in other lines of tetrapod phylogeny three distal centralia were 
present at least during ontogeny, it would be almost inevitable to assume that 
also the Stegocephalians in their ontogeny had a centrale 4, which, however, 
became fused with the carpale 4, or otherwise became hidden, or disappeared. 
For this and for other reasons I have undertaken the following investigation 


on the carpus and tarsus of reptiles, birds and mammals. 


The hand of Chrysemys marginata and Sterno- 


thaeruws sp. 


In different genera of turtles GEGENBAUR (1864) found only one cen- 
trale. During ontogeny SEWERTZOFF (1908) found two centralia in Emys. 
After comparison with Stegocephalians EMery (1898) found three centralia 
in Emydura, and STEINER (1922) from comparative anatomical researches 
came to the result that there are four centralia present in Emys, of which 
two are considered proximal and two distal. Emery arrived at the opinion 
that a proximal centrale is fused with the intermedium, whereas the others 
were distal as those two described by SEWERTzOFF, and that described by 
GEGENBAUR. We have thus here rich opportunity for selecting what may 
appear suitable for our purposes, among which the opinion of STEINER 


should suit extremely well for a comparison with the anurans. The inter- 


pretation of STEINER is formed from anatomical comparisons, and from 


embryological data derived from the literature on the subject. These studies 
have led him to assume two fusions in the system of the centralia, viz. one 
between his centrale ulnare proximale and the intermedium, and another 
between his centrale radiale proximale and his centrale radiale distale. The 
only free centrale should be the centrale ulnare distale. Of these fusions the 
first has never been demonstrated embryologically, and the second which 
has been demonstrated by SEWERTzOFF and others, has been taken for a 
fusion between a radial centrale and the radiale. STEINER considers to be 
a radiale the skeletal element what RosENBERG called a radial accessorium 


(or ray element) and what SEWERTzOFF held for a radiale externum. The 
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Chrysemys yinata, 3. Chrysemys marginata; 
ic anterior limb; surfac embryonic anterior limb; surfact 
ction section. 
retation of the radiale éxternum as a rather insignificant or rudi- 
radiale coincides with the fact that the prepollex which normally 
the radial branch never develops. This latter condition 


scarcely be a sufficient reason for a reduction of the radiale. 


centralia I could de facto join in the opinion of 


the plan of arrangement, however, is another. 
the statement of SEWERTZOFF (1908) that the 


} 


imal elements of the finger rays. This observation 


fr our observations in fishes and urodeles, but whic 


h 
‘ould be sufficiently st ‘rted throug! 
could not be sufficiently supported through 


the embrvyological investigations in_ the 


The following 
development « 
were made 
purpose 
f a centrale 
proximale (centrale 1), < f the existence 
and position of 
opment. 
In adult turtles never more than two 
centrals have been demonstrated. These form 


a transverse distal row in the carpus. A 
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free proximal centrale never has been 
found. 

In Chrysemys the ulnare arises 
about the same time as chondrification 
sets in in the metacarpale 4 and its 
carpale. After that the metacarpale 5 
and carpale 5 follow, and a little later 
the metacarpale 3 before any other 
elements have differentiated in the 
carpus. Then follows the metacarpale 
2 with the carpale 2, and about the 
same thime the intermedium and a 
small centrale 4, situated proximal 
to the carpale 4. The intermedium 
and this centrale 4 (fig. 62) are well 
determined rounded centres in a pro- 
chondrial mass, that filles up the 
carpus between the carpals, the ulnare, 
the distal end of the ulna, and the 
radius. In this prochondrium between _ Fig. 65. Chrysemys marginata; embryonic 
the intermedium and the distal end of a ho 
the radius a big, but only weakly centred rudiment arises. This rudiment 
is the rudiment of the centrale proximale (figs. 62, 63, 64). It fuses already 
} 


early with the intermedium, as STEINER (1922) has suggested to be the case 


in Emys. At the distal border of the rudiment of the centrale proximale at 


about the same time two weak centres are found, which are not well delimited 
from the centrale proximale rudiment (figs. 63, 64). These are the rudiments 
of two more centralia, of which the radial corresponds to the radiale of 
SEWERTZOFF. The Ist finger with its carpale has now formed. It lies disto 
radially to the radial of these new centralia. 

The picture that I have thus got of the carpus conditions in Chrysemys 
corresponds to that obtained by STEINER in Emys. According to his general 
interpretation of the arrangement of the centralia, STEINER interprets the 
centrale I, which is fused with the intermedium, as a centrale ulnare proxi 
male, the most ulnar of the distal row as a centrale ulnare distale and the 
two others which fuse in Emys, as centrale radiale proximale resp. distale. 
The embryonic development, however, does not give ground for such an 
interpretation. It shows that only one of the centres could be taken as a 
proximal central or centrale 1, according to my terminology, whereas the 
others must belong to a distal row of the centralia 2, 3 and 4 (fig. 65) as 
in the anurans. In Chrysemys the three distal centralia later fuse, forming 


a single centrale. In Emys and Emydura the centrale 4 remains free, the 
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others fuse. Especially noteworthy in the 
development described is the forming of 
the centrale 1 radial to the inter- 


meaium. This position again returns in 


other reptiles.’ 


[he embryonic stages of Chrysemys 
give no distinct explanations regarding the 
origin of the arrangement oi the 
tralia. It is only obvious that there is a 
primary connection between the centrale 1 
and the centralia 2 and 3, and that all 
centralia arise in a well defined blaste 

in which also the centrale 4 
the definite formation 
a weak connection with 


centrale 3 is present. 


Now there seems to be some reason 
believing that the carpal arrangement 
should be as in the anurans, viz. a dichoto 


1 


f the connections between the centrals could no 


myself with pointing out that in 


4 
directly, I must content 


centrale as in anurans 


dius, and 


Gambia 
two strongly chondrified 
lrial one medially fused witl 
rresponds to the centrale 2 
centrale 1 


id, and probably has something to do witl 
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Chrysemys and the two others to the centralia 3 and 4 respectively. No radiale 
is present. Thus this carpus corresponds to that of Emydura Kreffti figured 
by Emery (1898). The radiale described by Emery, however, is the centrale 


2 of this description. 


The foot of Chrysemys marginata and Sterno- 
therus sp. 
SEWERTZOFF (1908) investigated the development of the posterior limb 


in Emys lutaria. He found the tarsus to consist of an astragalus, considered 


Chrysemys marginata; em ig. 68. Chrysemys marginata; em 
bryonic foot. 


if. OF. 


bryonic foot. 
as containing an intermedium and a tibiale, two fused centralia which, how 
ever, later fuse with the astragalus, a fibulare, later fusing with the astra- 
galus, and the tarsalia 1 to 4 (the tarsale 5 is missing). The two centralia 
of Emys are never quite independent either of each other, or of the astra- 
galus. MEHNERT (1897), however, found them as distinct rudiments. 

My material, consisting of several series of Chrysemys marginata, is 
not so favourable for the study of the tarsus, as it is for the determination 
of the carpal morphology. This depends upon the evidence that the carpus is 
less transformed than the tarsus, a fact that has been clearly pointed out by 
SEWERTZOFF (1908). 

In Chrysemys it is clearly discernible that the astragalus consists of two 


components, one that unquestionably corresponds to the intermedium (figs. 


67, 68) of the anterior limb and another that behaves as the centrale I (fig. 


7I 


& ae 
Ga 


NILS HOLMGREN 


68) of the carpus. There can be no question 
about these homologies. Between this inter- 
medio-central complex and the transverse row 
of the four tarsalia is a rather broad space 
filled up with a blastema (figs. 67, 69) cor- 
responding to the blastema of the carpal cen 
tralia of the anterior limb. In Chrysemys this 
blastema of the posterior limb is consumed by 


the astragalus as it grows out in later stages. 


The material for the growth of the astragalus 


is produced from the blastema which is trans- 
fermed to pro-cartilage and cartilage succes- 
69 sternotnarts Sp. ; - sively. A slight condensation (fig. 68) at the 

i aaah fibular side of the blastema indicates the rudi- 
ment of the centrale 4. Finally it should be mentioned that in Chrysemys a 
fibulare is present, but a tibiale missing as in the anterior limb, where the 
radiale also is absent. 

In an embryo of a Sternotherus species from Gambia there is a rather 
strongly chondrified centrale in the central part of the tarsus and a flattened 
prochondrial rudiment of another centrale on the tibial side thereof (fig. 69). 
The first named centrale, however, consists of two chondrial centra (fig. 69) 
and must be considered as having arisen through fusion of two centralia. 
Thus the central system of Sternotherus consists of a proximal centrale, 

intermedium, and a distal row of three centralia (centralia 2, 3 


tarsus in Sternotherus thus is built up in the same way as the 


3. The hand of Agama colonorum. 


{scalabotes hand SEWERTZOFF (1908) found the following ele- 
intermedium + ulnare, centrale, carpalia 1 to 5, metacarpalia 
and finger phalanges according to the formula 3, 3, 4, 5, 3. 
to STEINER (1922) the hand of Lacerta is composed of: 
lium, centrale radiale proximale ( radiale of SEWERTZOFF ) 
radiale externum of SEWERTZOFF), centrale ulnare proximale 
nare distale (both together centrale of SEWERTZOFF), cen- 
pale 1 of SEWERTZOFF), carpale 1 (fused with 
metacarpalia to 5, and finger phalanges 
+, 5, 3- 


be necessary 


vo interpretations are so different, that it seems to 1 
to undertake new investigations in order to arrive at an acceptable inter- 
pretation of the carpus in lizards. STEINER (1922) has pointed out that 
Ascalabotes doubtlessly displays a reduced hand type, only badly reflecting 
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phylogenetical condition. In Agama colono- 
rum | have found a extremity type which 
in many respects recalls the type of Lacerta. 
As this type gives some distinct points re 
garding the arrangement of the central com- 
plex, a short description of its embryological 


development follows. 


In the adult carpus of Agama colonorwin !*€3*Cg*U 


there are only two bones present in the proxi- 

mal row (fig. 70). In the centre of the carpus 

lies a small centrale. In the distal row there 

are but four free carpalia (2 to 5), the car- Fig. 70. Agama colonorum; hand 

; : ; of newly hatched lizard. 

pale 1 being fused with the metacarpale 1. : 
This carpal construction superficially scarcely invites to speculations 

about a principal carpal type with four centrals as in frogs and turtles. An 

embryological investigation, however, reveals that this carpus is really not 

so simple, as its few elements seem to suggest. 


In a stage of development where the hand is still a flat disc (figs. 71 
72), and where the ulna and the radius are formed of quite young cartilage, 
in which the chondromucoid is not yet present, and where the 3rd, 4th and 
5th fingers appear as concentrations of the mesenchyma, only one somewhat 


chondrified element is present, viz. the carpale 4 (fig. 71). The metacarpale 4 


71. Agama colonorum; em- Fig. 72. dgama colonorum; reconstruc- 
bryonic anterior limb. tion of anterior limb of early embryo 


257 
4 3 
Iv * 2 
I 
RANKS N 
A 
133 
Y 
/ \ \ 4 
{ 
73 


NILS HOLMGREN 


has even begun chondrifying, and in the 
metacarpalia 3 and 5 and in the carpale 
3 there are slight indications of chondri- 
fying. In addition to these more advanced 


—\L£ elements there are prochondrial rudiments 


of the centralia 3 and 4, situated proximal 
to the carpale 4 (figs. 71, 72). These 
centres lie side by side, 


and the ulnar of 
them (centrale 4) through a prochondrial 


1 
} 


ridge is connected with the carpale 


* I The radial 


of these two centrale elements 
/ (the centrale 3) at its radial border is as 
pS ic. is extended in 


ction as a broad blastema 


“Oximal] nters a broad 
proximally enters a bDroa¢ 


lying ulnar to the distal 


STEINER 
considers a centrale radiale proximale. 
This blastema is continuous with a blaste 
he disto-radial border of the ulna. In this band 
corresponding intermedium. From the 
centrale 3 rudiment a short blastematic band 


very C( JUS 


only centrale which 


ot dev elopment no 


where short fingers are 
lisc, gives us information about 
led above. All these elements here are more 

‘ified. Cartilaginous carpalia are formed as well as 
in phalanges. The centralia 3 and 4 have fused, their 


marked by a weak constriction, ulnar of which remainders 


is, however, 
new rudiment, the ulnare ‘ries the carpale 
rudiment is formed somewhat a blastema of its 
grown out along the band, which earlier connected 
atic mass of the “‘radiale’’ and now extends to between the 
ulna and the radius, where it is connected small 
weakly chondrified. The is now well delimited, 
is always seen uniting this ‘“‘radiale” 


blastematic 


connection 


74 


\ 
| 
| 
| } 
\ | 
\ | 
\ 
4 
4 VAL string which 
4 \ 
3 I++ , yt end of the radius (figs. 71, 72). This 1022 
Cat /+—--R blastema is the rudiment of what earlier 
{ i 4 4 4 * 4 
ma and connecting with t 
there 1s seen a small centre 
radio-distal border of the 
vtend + +1, no L- ] ] ++] ¢ 
extends towards the 2nd finger. The band ends with a ( 
entre, viz. the early rudiment of the centrale 2, the [Xi 
emains independent in the adult animal. In this stage [Xi 
ther elements are present but those mentioned. 
4 4 17 1 
\ considerably ol 
aiready developed at t 
the future of the rudin 
yr less distinctly chon 
metacarpalia and certa 
limits are, however, 
ot onnectio 
connected with ; 
5s. This ulnare 
own. The centri 
it with the blast 
distal ends of t 
chondrifying. A 


ON THE ORIGIN OF THE TETRAPOD LIMB 


Fig. 74. Agama colonorum; embryo, an- rig 5. Agama colonorum,; embryo, 
terior limb. anterior limb; same series as fig. 74 
with the intermedium as well as with the centrale 3. The centrale 2 is a 
well defined cartilage the earlier connection of which with the centrale 3 
is now abolished. Radial to the “radiale’ a great prochondrial centre has 
arisen. This new centre shows a tendency to fuse with the “radiale.’”’ The 
new rudiment is the “radiale externum” of SEWERTZOFF (1908). Through 
its primary relation with the intermedium-centrale complex the “radiale’’ is 
verified as a centrale, viz. a centrale proximale (centrale 1). The radiale 
externum thus must be a radiale, as STEINER (1922) also suggested. 

The conditions here dealt with now permit an interpretation of the adult 
hand skeleton (fig. 70). The big proximo-ulnar element is an ulnare cen- 
trale 4 + centrale 3 + intermedium. The independent centrale is the cen- 
trale 2. The proximal radial element is the centrale 1 + radiale. 

But of greater importance than these interpretations is the possibility 
afforded by the hand of Agama to penetrate the question of the principles of 
the arrangement of the centralia. The system of the intermedium-central 
complex thought to be isolated from the other hand elements, gives us a 
branched system with dichotomical arrangement of its branches. The inter 
medium carries the centrale I which is connected with the centrale 3, which 
carries the centralia 2 and 4 as is seen in the schema figure 76a. 


Very important is the statement of the presence of four centrals in lizards, 


where there have hitherto only been found at the most two centrals in the 


adult. Whereas in the turtles the centrale 4 could be independent and the 
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centralia 3 and 2 fused, in the 
lizards the centrale 2 is inde- 
pendent and the centralia 3 and 
are fused (in Agama). From 
conditions one might per- 
disposed to conclude 


common ancestors 


tne 


Agama 1S, observation 


Zarda 


conditions 


ain Agama 


connected w 


ith the centrale 
rresponds to the central 


condensation 


is a difference regarding the relations between carpalia at 
anurans the carpalia 2 and 3 


> 


the carpale I answers to the centrale 


is already a certain variation concerning 
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S a ey were free only during the embryonic development of those 
incestors, and that their freedom in adult animals belonged to a period more 
remote than that of the common ancestors 

ihe dichotomical system previously described does not well coincide vith a 
that demonstrated in anurans. Certainly there are tv branchings in bot! 

re ese branchings have not a corresponding position. This is clear from 

schema figu1 6b where the Agama conditions are represented as they 

vould have been, if the branching were as in anurans. In such case there 
shou ave been from centrale I an ulnar stem connecting with the cen 
rale 4. From the centrale I also another branch should have issued, which 
ad two branches one each for the centralia 3 and 2 respectively. This dif 
ference between anurans and Ei 
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Now the objection must be made that from the study of only one species 


of lizard deductions of great bearing should not be made. Through the in- 


vestigations of STEINER on the Lacerta hand, however, corresponding con 


ereat 


ditions have resulted as to the number of the centralia, in spite of the 
differences which the adult hands display. It therefore really seems possible 
to ascribe a great phylogenetical value to the embryological development. The 
fact that corresponding conditions are present to a certain extent in the 
turtles and in the anurans, seems to strengthen the assumption of a great 
phylogenetical value ascribed to the four centrals in Agama and Lacerta. 

A difference between the anuran and the lizard 
hand is that in the lizards the 4th finger develops 
first, in anurans the 3rd finger. But in the lizards the 
4th finger starts only a very little before the 3rd, 
and in the anurans the 3rd finger very little before 
the 4th. Therefore this difference cannot be of great 


importance as separating the two hand type 


1 


The formula of the Agama hand is as shown in 


the formula 12, 


To the preceding description of the Agama hand I will add a 
remarks about the hand of /guana tuberculata, of which I have examined a 
great number of embryological stages. The /guana tuberculata hand 
development very strongly reminds one of that of Ascalabotes describe: 
SEWERTZOFF (1908), There is formed an “‘ulnare’ corresponding to 
described by SEWERTZOFF and in addition only one rudiment of a centrale is 
seen. The /guana hand does therefore have very little in common with the 
Agama and Lacerta hands, if the interpretation of it be right. But the “ulnare’’ 
probably is no real ulnare. It is indeed very curious to find a prochondrial 
bridge connecting this ‘“‘ulnare’”’ with the carpale 4 quite in the same manner 
as does the centrale 4 in Agama. In addition the “ulnare’ during develop 
ment extends proximally to join the intermedium, as does the centrale 3 in 
Agama. These things make it extremely probable that the “‘ulnare” in /quana 
and also in Acalabotes is no real ulnare but the fused centralia 4 and 3 
Whether thereto an ulnare component also is present it is not possible to 
determine, but it could be suggested. These additional notes about the carpus 
of Iguana make it nearly certain that the Agama conditions as to the number 


of centrals reflects primary conditions of the lizard hand skeleton. 


4. The foot of Agama colonorum. 
The general development of the foot of Agama colonorum is similar to 
that of Ascalabotes as described by SEWERTZOFF (1908), but the develop- 


ment of the special constituents of the tarsus could only be interpreted by 
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the aid of study of the development of the 
carpus which gives very useful and important 
hints for the determination of the different 
skeletal elements of the foot. 

The first elements to appear in the tarsus 


big element corresponding to the fibulare 


a 
he description of Srwertzorr. This 

cartilage is connected with the tarsale 4 as 

in Ascalabotes. In addition a_prochondrial 

tarsale 3 and a blastema of a tarsale 2 are 

clearly visible. The tarsale 1 is not yet formed. 

Studying the “fibulare” (fig. 77, c,) closer 

one finds on its tibial side a prochondrial part 

extending a little in proximo-tibial direction 

(fig. 77, c,). This part seems not to be present 

in Ascalabotes. From this prochondrial centre 

a condensation of the tarsal blastema (fig. 77, c,) extends against the tar- 
sale 3, where it ends with a distinct swelling. This swelling represents a rudi- 
of a central. Comparing now these structures with the carpal structures 


becomes convinced that - last named centrale corresponds to the cen- 


> 


2 in the anterior limb. The tibial prochondrial extension of the “fibu- 


issues from the centrale 4 corresponds perfectly to the centrale 3 


rig. 71) the centrale 4 is broadly connected with 
(fig. 77, c,) is broadly connected with 


very certain that fibulare”’ is a cen- 


from an independent blastema post- 


is missing. In the proximal part of the tarsus 
d which is connected witl 

a Diastema 1S TI¢ which is connected witi 

the fibula. This blastema is rather big and extends 


cover the postaxial corner of the tibia. A com- 


limb shows that this blastema may contain an inter- 


“7 i, c,). In the carpus the intermedium 


independent 


In a considerably more advanced stage of development the greater part 


the foregoing stage are still discernible. The centrale 4 


figs. 78, 79) and has retained its connection with 


The centrale 2 forms a connecting bridge with 
~ 
1 (figs. 78, 79) which has grown out to the 


tarsus. The centrale 3 is connected with a rather well 


190223 

trale 

ar 

¢ 4] Land n the hand 

O ie hand. In the hand (4 

the carpale 4; 1n the toot th 

he tarsale 4. it thus seems to D¢ 

tral In the hand an ulnare develops 

Alt Ii t alld dil Uillal 
axial tq the centrale 4 to fuse later with this cartilage. In the foot no such 
ine CentTdl TUS¢ Alel thi aTtliag? n tn 

independent rudiment was found 1n any Stage O ageveropment. rom tnatl 
conclude that a true f1bpul 
petwecen the tibula and 
the tibial distal corner ot 
on its tibial side parly tc 
parison with the anterio 

I 

was distinctly seen, in the tarsus I have never seen it as an [i 
; tennoly chondrified { 

IS 

ths hio tarc: fig mR 

1c big tarsale 4 (fig. 78). 
the (intermedium centra 
yggest element OT tne 


Fig. 78. Agama colonorum; g. 79. Agama colonorum; embryo- 
older embryo. nal foot; the same as in fig. 78. 


developed centrale 2 (fig. 79), 


which has, however, fused with the preaxial 
border of the tarsale 4. The tarsalia 2 and 1 are not visible any more. The 


fate of their rudiments could not with certainty be 
determined, but it seems to me rather more probable 
that they have fused with the distal preaxial corner 
of the centrale 1 (astragalus), than that they have 
fused with their metatarsals. Lacking suitable stages 
I must, however, leave this question open. 

The tarsal formula of Agama colonorum thus 


seems to be as in the formula 13. oe 


It should be noted that I have not seen any rudiment of an element 
(SEWERTZOFF) lying between the metatarsalia 1 and 2 and the centrale I. 
There is, however, in a corresponding position a rudiment which could cor- 
respond to the element X, but his rudiment seems rather to correspond to 
the fused tarsalia 1 and 2 than to a special element * or meniscus of Born. 
From the metatarsalia 1 and 2 bridges of young connective tissue connect 
with this rudiment. But as already explained my material is too scarce to 
allow me to determine the origin and fate of these structures. 

The peculiar development of the tarsal elements in Agama is correlated 
to the peculiar aspect of the lizard foot, the tarsus being bent over in fibular 
direction. 
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The hand of crocodile. 


GEGENBAUR (1864) describes the crocodile carpus as consisting of the 
ing six elements: radiale, ulnare, pisiforme, one centrale, one carpale 
5 and one carpale 1 2. The intermedium should be fused with 


iInare. HOFFMANN (1890) deviates from this interpretation, as he sug- 
that the carpale 1 + 2 is a carpale 2 and that the carpale 1 has fused 


the metacarpale 1, WIrEDERSHEIM (1886) was of the opinion that the 
f GEGENBAUR perhaps could be the carpale 2 and that the 


arpale 1 should possibly be fused with the centrale. Through the embryo- 


ical researches of KUKENTHAL (1893) it was shown that the centrale is 


composed of an intermedium (?) or centrale, and another radial thereto 
situated centrale and a carpale 1 fused with this centrale. On the ulnar side 
the radiale he found a process, which he suggested as perhaps being an 
intermedium. The most recent interpretation of the crocodile carpus, known 
to me, is that of STEINER (1922). The results obtained by this author greatly 
deviate from those of the preceding authors, but they do not seem to consider 
the embryological conditions. Thus that element stated by KUKENTHAL to be 
an intermedium (7) + centrale + carpale I is said by STEINER to be a cen- 
trale radiale distale. The carpale 2 of KUKENTHAL is recorded as a carpale 
2. The radiale is considered a radiale + a centrale radiale proximale 

the ulnare as a centrale ulnare proximale + centrale ulnare distale, and 

the pisiforme is recorded as an ulnare. The interpretation of STEINER 

thus contains an entirely new orientation of the carpal morphology in croco- 
is interpretation is not founded upon embryological researches, 

strongly require to be made. I have therefore undertaken 

llowing embryological investigation, which is founded upon a good 


developmental stages of Crocodilus niloticus and Alligator mississip- 


ile hand discloses a blastematic column ex- 
rather more 
from the radial c f the ulna through the 
lt The radius ends bluntly 
the said blastema. Distal to 
condensations for the carpals 
ulnar side of the carpus. Conden- 
than suggested. 
in the ulnar blastema a cylindrial 
must be taken as a real ulnare. It 
ich now is prochondrial. Ulnar and distal 


is found, which represents the carpale 5. A 


So 
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Fig. 80. Crocodilus niloticus; hand of Fig. 81. Crocodilus niloticus; more ad 
early embryo. vanced embryonal hand; reconstruction 
rudiment of a pisiforme is also present. The radial blastema has now been 
transformed into prochondrium, and is now found to be composed of a 
proximal part branched off from the ulna and entering between the ulna 
and the radius, and another part situated more radio-distally, and containing 
more densely crowded cells. The two 
prochondrial nuclei are not very di- 
stinctly separated from each other. 
They, however, suggest that the cat 
tilage considered by previous authors 
as a radiale, is composed 
two elements, which later fuse com 
pletely. The ulnar and proximal of 
these two elements, according to the 
position of its proximal end, ought to 67 
be an intermedium, the distal a centrale 
proximale (centrale 1). The latter also 
could be taken for a radiale. This, 
however, seems not : possible as 
a radiale rudiment somewhat late 
arises, and fuses with the radio-proxt 
mal border of the intermedium —- cen 
trale I, 
‘ig. 82. Crocodilus niloticus; 


hand as in 
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83b. Crocodilus niloticus; em- 


bryonic hand. 


a prepollex rudiment which, however, soon disappears (fig. 82). The radiale 


i 


previous authors, i.e. the centrale radiale proximale + radiale of STEINER 


ik 


e 


adult crocodile carpus, according to my opinion is an intermedium 


About 


complex becomes prochondrial, the rudiment of the carpalia 2 to 5 are pre 


lire 


radiale. 


+ 


at the same stage as the intermedium + centrale 1 + radiale 


3). The carpale 1, on the contrary, is not clearly defined, and it 


rentiates fully from the metacarpale 1. At the blastematic stage of 


ray it is indicated as a basal swelling of this ray and thus has 


the same relation to its metacarpale as have the other carpalia to their meta 


n 
il 


alr 


4 


| ) 


spectively. The difference is that the rudiments of the carpalia 2 
] 


) chondrify as distinct carpalia whereas the Ist carpale rudiment 


ever separates from the Ist finger ray but chondrifies together with its meta- 


roximal to the row of carpalia (1) to 3 lie the distal centralia (figs. 


The centrale 2 is found | 
+ centrale 1 and the centrale 

vo centralia are formed from peculiar 
‘buted cells, which very late become prochondrial (figs. 83, 54). 
is formed as a densier blastema than 
becomes prochondrial earlier than 
distal centralia fuse to a transversal cartilage 
3. The carpalia 3, 4 and 5 finally fuse. 

Q> 
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Fig. 84. Crocodilus niloticus; hand of ‘ig, 85. Crocodilus niloticus; 
elder embryo. embryo near hatching. 


The distal centrale complex is connected with the intermedium +- centrale 


radiale complex. A detailed plan of the arrangement of this complex could 


not be demonstrated in crocodiles, but from the 
description it seems to be indicated that the carpal 
type of the crocodiles is in principle the same as in 
other reptils, and thus also as in frogs. The crocodile 
hand later becomes completed by a pisiforme, cor- 
responding to STEINER’s ulnare. 

The formula 14 demonstrates the carpus of 


Crocodilus niloticus. 


6. The foot of crocodile. 


According to the interpretation of GEGENBAUR (1864, 18g8—1901), 
which still seems to be generally accepted, the proximal part of the tarsus 


lement com- 


of the crocodile consists of a calcaneus (fibulare) and a big e 
posed of tibiale, intermedium and centrale. The distal elements are a cuboid 
or tarsale 4, carrying the 4th finger, and a tarsale 1 + 2+ 3. 


The embryological development of the crocodilian tarsus begins with 
stages corresponding closely to stages of the development of the carpus. 


Really the correspondence is so close that the same description could be used 
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for both structures. As in the carpus a 
postaxial cylindrical element is formed. 
This is a true fibulare (figs. 86, 87, 88). 
Plantar to this a rudiment corresponding 
to the pisiforme of the anterior limb is 
found. This is a postminimus rudiment, 
which develops to the calcaneus process in 
the adult. It fuses with the fibulare. On the 
medium and tibial side of the tarsus a big 
element is composed of a medial and proxi- 
mal intermedium part and a tibial more 
distal centrale 1 part (figs. 86, 87, 88). To 
these two components comes a third, viz. a 
-ocodilus niloticus. Foot of tibiale (fig. 88) which fuses with the 
early embryo proximal and tibial corner 
trale 1. In the row of tarsalia a tarsale 4, 3, 2 and 1 are clearly descernible, 
but the tarsale 1 is represented by a blastema that is not so well circum- 


as the other tarsals. This blastema seems to fuse with the meta- 


tarsale 1. Between the row of tarsals and the distal curved border of the 


centrale I 1s a rather broad space filled in with blastematic tissue (figs. 87, 


88). This space corresponds to a similar space in the developing hand, where 


coduus niuoli 


Ider embryo 
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it gives origin to the row of the three distal centralia. Distal centralia do not 
ultimately develop in the tarsus, but there is a condensation (fig. 88) in the 
blastema corresponding to the centrale 4 of the hand, tibial to which a con- 
siderable part of the blastema is left, which could correspond to the two other 
distal centralia of the hand. In this blastema a condensation proximal to the 
tarsale 2 represents the centrale 2. The tissue between the blastema of the 
centralia 2 and 4 ought to be the centrale 3 (fig. 88). But in the foot no 
distinct distal centralia are preserved, the blastema becoming consumed as 
the intermedium + centrale I grows out in a distal direction. 

The “‘astragalus” of the crocodile thus must be considered to contain the 
intermedium, the centrale 1, the tibiale and the entire distal row of three 
centralia., 

The free tarsale elements ought to be a tarsale I Zp 
4 and a tarsale 3 + 2. The 5th toe, being rudimentary, 
has no free tarsale as its tarsale fuses with the toe 
rudiment. The tarsale I seems to be fused to the 
metatarsale I. 

The tarsal formula of the crocodile ought to be 


as the formula 15. Formula 15 


7, The hand of birds. 


Our present knowledge of the morphology of the wing of birds depends 
chiefly upon the embryological works of SIEGLBAUER (1911) and of STEINER 
(1922), The work of SIEGLBAUER represents the classical interpretation of 
the avian carpus, that of STEINER the modern. The paper of STEINER was 
scarcely even published, as the views there introduced about the finger homo 
logies were accepted in all new textbooks and general anatomical works and 
those of previous authors rejected. According to STEGLBAUER the fingers in 
the bird’s hand are the 2nd, 3rd, and 4th, according to STEINER the Ist, 
2nd, and 3rd. The reduced Ist finger of SIEGLBAUER’s description in STEI- 
NER’s is taken for the prepollex. The 5th finger of STEINER’s description 
corresponds to the pisiforme of SIEGLBAUER’s (1911), NORSA’s (1895), 
and PREIN’s (1914) descriptions, and to the ulnare of GEGENBAUR’s (1865), 
STUDER’s (1889), NAssonow’s (1896), GRAUL’s (1907), and MULLER’s 
(1907) identifications. TsCHAN (1889), ZEHNTNER (1860), and ROSENBERG 


(1911) determined this 5th finger ray of STEINER as an intermedium 


ulnare, PARKER (1889), LeIGHTon (1894), Morse (1874), and WIEDERS- 


HEIM (1909) as a centro-ulnare, and HILLEL (1904) as an ulnare —- pis! 
forme. 
1 


It is obvious that with so many different opinions about the 5th finger 


ray the interpretation of certain carpal structures also must be included in 
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one must 


ing corresponds in position and develop- 


the bird’s foot, which becomes the hind toe, STEINER’S 


considered ful, though the position of the 


radiction 
moved me to undertal 
vand and foot. This research is founded upon 
Larus canus, Columba livia dom., Gallus domesti 


us species from Gambia. As Larus 


he carpal conditions in more advanced stages 


yf this bird, an 
art appropiate 
In early developmental stages of birds it is not ble determine 
distinct rudiments of the carpal components, as those become only 


] ] 


visible. and possible ‘termine < heir morphological 
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the general uncertainty. If the interpretations of STEINER are night = 
admit the shifting of the 5th finger ray fmmm its normal position at the ulnare 
to the ulna, a shifting hitherto not observed elsewhere. As the prepollex of 
STEINER’s description of the bird’s 
ment to the Ist toc in 
pollex”’ at the distal end of the ‘‘radiale’’ corresponds to the position of th 
prepollex in urodeles. The 
sibility that the determinat 
somewhat doubtful points 
investigation upon the bird 
developmental material Of 
us, Pica pica and a Plocc ee cons has pro 
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value. The blastemas of the bird’s hand in 
early stages have no distinct outlines but flow 
together. Therefore the outlines of the rudi- 
ments first become determinable as_ the 
blastemas are transforming to prochondrial 
centres. But also in such stages there are many 
difficulties to be overcome. In Larus canus |] 
have, however, found a stage, where the car- 
pus is relatively easy to interpret. 
Before entering upon the question of the 
homologies of the different carpal elements it 
is of great importance to have the finger rays 
clearly determined as to their homologies. For 
this purpose it is necessary to compare the 
conditions of the anterior limb with those of 
the posterior. Experience has shown that in 
the tetrapods there is a very great agreement 
in the construction of the two pairs of limbs, 
an agreement that is the more conspicuous 
the younger the developmental stages used ‘ig. Or. Larus canus; han 
; embryo; surface section. 
ror comparison. In a certain Stage ol deve- : 
lopment all five toes are present in the foot (fig. 89). The 2nd, 3rd and 
jth toes are well developed, whereas the 1st and 5th toes are: smaller. 
The Ist toe developes to the hind toe of the bird, the 5th toe reduces and dis- 
appears. In the hand of the same stage (fig. go) there are three well developed 
fingers. In addition, however, there are two rudimentary fingers, one on the 


ulnar, the other on the radial side of the carpus. The radial finger cor 


responds to the prepollex of STEINER’s description, and the ulnar finger to 


jth finger. But a comparison with the fibular 

toe, shows that the “. finger” has connections with the 
‘ikingly similar to those of the 5th toe to the “fibulare” that there can be 
no doubt of these rays being homodynamous. The ‘4th finger” is inserted 
upon the “ulnare’’ in the same manner as the 5th toe is inserted upon the 
“fibulare.” From the finger rudiment a prochondrial (or protendinal) rod 
passing palmar to the “ulnare’’ connects this finger with a big skeletal ele 


ment of the proximal row of the carpus, corresponding to the metacarpale 5 
of STEINER’s description (ulnare of GEGENBAUR and others) (figs. 90, 91). 
This “‘metacarpale” later fuses with the “‘ulnare”.t From the 5th toe 

a protendinal string (fig. 89) issues connecting this rudiment with.a proximal 
plantar, differentiated part of the “fibulare.” This proximal part 

present a skeletal element fused at an early stage with the “‘fibulare.” Thus 


1 The “ulnare’” in other cases reduces and disappears 
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‘ath finger” of STEINEI 
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2 and 


is such a striking agreement between the 
5th toe that one cannot doubt their homodynamy. From these statements 
” finger of birds is really the 5th and that consequently 

” the 2nd. Continuing 


follows that the “ 
“2nd” » 3rd, and the “‘Ist 
finger, and the 


to the Ist 


is strongly supported by a comparison 
f the Ist toe. The 


“23rd 
hese sequet “prepollex” ought represent 
prepollex be missing. This conclusion 1 
1 the connections of the “‘prepollex” with those of the Ist 
al t on the distal end of 
to this 


the 


repollex” is set 
( figs. It is palmar 
connected with a prochondrial o1 
protendial cell mass, wich covers a i 
the lower side of the ‘“‘radiale.”’ 
irises in connection with the tibial part of the 
(fig. 89 toe becomes 

ts to a 


detached from tl {1 
] f the foot 


is, however, 
endonlike str1 


protendinal 
the preanxial 
the connections o 
similar to those the 
phological features of 


maintained. This conclusion 

understanding of the hand in birds bu 
anatomical phylogenetical 
inded upon a misinterpretation of such an important 
misleading. An interpretation of the hand ele- 
must be without a picture 


lans hasardous true 
however, not enter here ) these questions. 

ifferent carpal structures. At the 

three carpalia (carpalia 

gO, 92). 


h the portion of 
s also a carpale 5 present in this complex I could not state, 
erefore it may perhaps also 


the 


in Anser, tl 
1e carpalia later fuse with 


he 
VC 


Larus. 
il 


present in 
part of the carpus is very 
(1922) in this part 


as is well known. The proxim: 
favourable for an interpretation. STEINER 
found the following elements: intermedium, centrale radiale, 
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centrale ulnare, radiale, 
ulnare, and metacarpale 5. 
In Larus I have not only 
found skeletal elements 
corresponding these, 
but also element 


more. In Larus the inter- 


medium is blastematic and 
never transforms to pro- 
chondrium but becomes a 
tendon. At the radial side 


of the intermedium (figs. 


Fig. 93. Larus canus; hand of embryo near 


g0, 92) a centrale proxi- 
male (centrale 1, centrale 
radiale of STEINER) is 
connected with the inter- 
medium blastema. The 
centrale I becomes pro- 
chondrial, but seems later 
to transform to a tendon 
continuation of the inter- 
medium part (fig. 

The radial part of the 
centrale 1 is fused with 
the “‘radiale,” which I 
. Fig. 94. Larus canus; from 
consider a centrale 2 
(figs. 90, 92, 93, 94). The reason why I cannot accept the interpretation of 
the ‘‘radiale’’ as a true radiale is the following. There is a skeletal rudi 
ment present between the “radiale” and the radius. This element lies at the 
extensor side of the carpus (figs. 90, 92, 7). It is an independent blastematic 
rudiment that enters as a wedge between the radius and the ‘“‘radiale.”’ Later 
this rudiment fuses with the basal external, upper corner of the “‘radiale” 
as is the case in Larus. It is, however, possible that in other birds it gets 
connected with the tensor longus and forms the well known sesamoid bone 
of this tendon (for instance in Aquila). This rudiment, not observed before, 
must be the true radiale. The ‘‘radiale” thus must be a centrale belonging 
to the distal row. A second centrale of the distal row is formed distal to the 
end of the ulna. Radially it is connected with the centrale 2 and ulnary with 
the ‘‘ulnare.” This centrale 3 is flattened and never chondrifies (figs. go, 
92, 93, 94). During development it becomes more and more flattened and 
tendinuous, and transforms to a meniscus in the intracarpal articulation. 


The interpretation of the ‘“ulnare’’ depends upon the interpretation of 


273 
qT 243 
moe 
SA 
og 


NILS HOLMGREN 


big element which STEINER described as a metacarpale 5. From the pre- 
discussion it is obvious that this skeletal piece cannot be any meta- 
This being the case there are only three possibilities for its identif- 


viz. its being an ulnare, a pisiforme, or both fused to each other. 


In favour of its being an ulnare there is the fact that its dorsal part enters 


between “ulnare”’ and forms part of the carpal articulation 


figs. 90, 92, An indication that it is an ulnare + pisiforme is that it 


‘ly independent palmar extension (fig. 90). There is as far 
indicates that it should be a pisiforme alone. I 
it is either an ulnare or an ulnare -- pisiforme. 

conclusion follows that the “‘ulnare” cz » a true ulnare, 


centrale complex as a centrale 4, according to my ter- 


developmental stage where the definite form of the hand has become 
clearly pronounced, the carpalia are fused with the metacarpalia 2, 
; is through a ligament, representing the intermedium 
1 (fig. 93), connected with the centrale 2. The 
centrale 2. The centrale 2 is connected with the 
by the centrale 3. The meniscus at the ulnar side is con- 
vith the centrale 4, partly with the ulnare (ulnare + pisiforme °) 


the ulnare (figs. 92, 


The centrale 4 is fused with 
1 
‘r, however, is clearly seen. In other 
fusion seems to 
41 
ime 2. 
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95) which gradually ceases to give support to the WV 

tarsal elements. The tibia thus becomes the only 

supporter of the tarsus. It is obvious that this fact 

must influence the arrangement of the tarsal ele- 

ments. The fibula already in an early stage of 

development gives up its connection with the tarsal 

elements of the tibial side of the foot. These ele- 

ments are represented in Larus by a single flat 

tened cartilage (figs. 89, 95) covering the distal 

end of the tibia. In Larus no differentiations were 

found in this so called “tritibiale,’ but in Ploceus 

the tritibiale is clearly seen to be composed of 

three parts of which the fibular and tibial are 

rounded centres, the structure of which delimits 

them rather well from the cartilage mass con- 

necting them. In Pygoscelys SIEGLBAUER (IQIT) 

found the “‘tritibiale’” consisting of at least an 

intermedium and a “tibiale.” These two apparently 

correspond to the medial and lateral centres in Fig. 95. Larus canus; foot of 
Ploceus. I am thus inclined to think the ‘“‘tritibiale” 

in birds consists of intermedium, centrale 1 and centrale 2. With the 
centrale 2 a tibiale may be fused but probably it is missing. As the tibia 
broadens distally and the fibula successively becomes excluded from the 


embryonic tarsal articulation, a centrale 3 with connections as in the hand 


must disappear. If considered to be present it ought to have its place distal 


to the “‘tritibiale.” At the fibular border of the tarsus lies the ‘‘fibulare” of 
the authors. This “fibulare” in Larus consists of two parts, a proximo-plantar 
less chondrified part and a distal more strongly chondrified part (figs. 89, 95). 
At the proximal part the tendon of the 5th toe is inserted (fig. 89), as already 
described. This part corresponds to the ulnare of the hand and therefore is 
considered to be a fibulare. The distal greater part 


of the ‘“fibulare’ then must be a centrale 4, cor- 

responding to the centrale 4 of the hand. Later the 

centrale 4 of the foot fuses with the “tritibiale” and ak 

with the tibia. 
According to this preliminary interpretation the 

foot of birds ought to be composed according to the 

formula 17." Formula 
1 The interpretation thus given must be considered a preliminary. The problem 


of the morphology of the foot of birds is as yet nearly completely unsolved. New 
extensive investigations upon this object are strongly needed. 


19. A. Z. 1933. 
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o The hand of mammals. 


According to the general conception the carpus in mammals consists of 
the scaphoid = radiale, the lunatum (semilunare? + pyramidale) = inter- 
medium, the triquetrum = ulnare, the pisiforme, the centrale, the multangu- 
lum majus trapezium carpale 1, the multangulum minus trapezoi- 
deum carpale 2, the capitatum magnum = carpale 3 and the hama- 
tum unciforme = carpalia 4 + 5 (in Homo etc.). As this carpal con- 
struction is generally accepted, it is somewhat surprising to find that DoLLo 

1929) has advanced a theory according to which the carpus of mammals 


should show up with no fewer than four centralia instead of the one recorded 


before. As the theory of DoLLo comes near the results of my embryological 


study, I will here quote the results of his study regarding the hand of 
mammals. 
According to DoLLo the tetrapod hand (excepting the border elements ) 


consists of » following transverse series: 


1. The proximal series: radiale, intermedium, cubitale (= ulnare). 
2. The central series: (radially) entocentrale (c,), metacentrale (c,), para- 
centrale (c,) and ectocentrale (c,) (ulnary). 
distal series: carpale I to 5. 
four centralia the centrale 4 (of Dorto!) has shifted to a 
position, so as to form a kind of a proximal centrale. 


represented by Homo, the carpal conditions should be as 


scaphoid radiale + metacentrale (c, 
semilunare — ectocentrale (c,) intermedium | 
(ALBRECHT). 
pyramidale (= triquetrum ulnare ) intermedium 
intermedium II (ALBRECHT), 
ulnare. 
trapezium carpale I. 
trapezoid = carpale 2. 
magnum = carpale 3 + paracentrale (c 
unciforme carpale 4-+ 5. 


has atrofied. 


mammal carpus is founded upon several series 
1] of the development 

isar ‘-d disc with small pro- 

fingers will arise. In such a stage 

egun. Proximally three indistinctly 


masses are found (fig. 96). The 
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middlemost of these is more dense than the 
two others and extends proximally between 


the rudiments of the ulna and the radius, which 


in this stage begin chondrifying. The distal 


end, however, is blastematic and scarcely deli- 

mited from the three blastemas mentioned pre- 

viously. These blastemas here as a preliminary 

will be called the radial, the central and the 

ulnar blastemas. The ulnar and the central 

blastemas distally pass in a blastematic arch, 

extending from the ulnar side of the hand 

rudiment over to the radial, carrying the as yet 

only blastematic rudiments of the finger rays. 

In the distal prolongation of the ulna and the 

ulnar blastema lies the 5th finger rudiment, 

and the blastematic arch just mentioned ends 

radially with the rudiment of the pollex. The Fig. 96. Mus; hand of 
arch on the radial side is separated from, the ar. 
radial blastema through a narrow territory poor in cells. The radial blastema 
thus distally is sharply delimited from the fingercarrying part of the carpus 
rudiment. The radial blastema on its ulnar side is rather well delimited from 
the central blastema and proximally it is also possible to delimit it from the 
radius rudiment. The boundary, however, is not very distinct. On the radial 
border of the radial blastema the prepollex rudiment is implanted. From 
this developmental stage it very plainly follows that the. radius, the radial 
blastema and the prepollex rudiment form a unity: the radial branch or 
ray. The rest of the hand forms another unity, in which the central 
blastema, however, through more densely arranged cells constitutes a special 
part. It is remarkable that the ulnar blastema makes an outward bend at 
the ulnar side and that the 5th finger is thicker than the other fingers 
and forms a direct distal continuation of the ulnar blastema. The ulnar 
blastema and the 5th finger rudiment form together an ulnar ray. lf 
the radius, the radial blastema, and the prepollex form a radial ray, the 
ulnar blastema and the 5th finger an ulnar ray, the rest of the carpus with 
the ist to the 4th fingers must form the intermedium or central part of the 
hand. The connection of the elements of the central part will be demonstrated 
in more advanced stages. 

In such a stage, at the basis of the finger rudiments 4 to 1 there are seen 
indistinct centres for the corresponding carpals. These centres belong to a 
distal layer of the arch blastema (fig. 97). The forming of the carpals causes 
the dividing up of the blastematic arch into a distal and a proximal division, 


which, however, are but indistinctly separated in this stage. The two divisions 
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are rather narrow, extending transversely 
over the carpus. The proximal is connected 
directly with the central blastema, the distal 
has no such connection. As the central 
blastema lies proximal to the 3rd finger 
rudiment, this blastema together with the 
proximal division of the arch blastema gets 
the form of a |, with a short ulnar and 
a long radial cross-streak part. Through 
the differentiation process described, the 
intermedium-centrale complex has_ been 
separated from the ulnar ray and from the 
rudiments of the finger rays. Previously it 
was separated from the radial ray. The 
intermedium-centrale complex from now on 
is relatively well delimited from the other 
parts of the hand. 


In a somewhat later stage (figs 


3 


g8 a, b) we will find prochondrium deve- 

Mus; hand of embryo a_ loping. The radial blastema now has changed 

little older than in fig. 96 to a well delimited prochondrial element, 
which only on the ulnar side is not very distinctly separated from the inter- 


medium-centrale complex. The radial blastema thus has proved to be the 


»f embryo; be- ‘ig ; stage a little older 


of centralia. than in fig. 98a. 


\ 
Fig. oS a. Mus; hand 
ginning differentiation of [ii 
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rudiment of the radiale. The ulnar blastema 

has in corresponding degree become de- 

limited and forms the rudiment of the 

ulnare. The intermedium-centrale complex 

proximally is still scarcely prochondrial, 

whereas in its distal transversal part di- 

stinct prochondrium has developed. The 

proximal part of -the complex always is 

thrust in between the ulna and the radius, 

but the part between the latter elements 

has become narrower than before and is 

about to be cut off from the main mass 

of the intermedium-centrale complex. This 

small part represents the first rudiment 

of the intermedium. It is connected with 

the radial corner of the distal end of Fig. 90. Mus; reconstructior 
bryonic hand as in f 

the ulna. 

The distal part of the central complex is now well delimited partly from 
the carpale- and finger blastemas, partly from the ulnare and the radiale. It 
is, however, connected with the proximal part of the complex. The carpals 
are now very conspicuous as prochondrial centres. The 5th finger seems to 
have shifted in radial direction, in such a manner that its carpale now 
lies level with the ulnar border of the transversal part of the centrale 
complex. 

In a stage very little older the transversal part of the centrale complex 
exhibits distinct centres with a beginning of development of prochondrium. 


One such centre lies proximal to the carpale 2. This centre extends radially 


towards the carpale 1. Immediately ulnar to this centre, thus proximal to the 


carpale 2, begins another centre extending in ulnar direction to the carpale 3. 
This centre with a string of looser tissue is connected with the radial corner 
of the proximal part of the central complex. From the ulno-distal corner of 
the proximal part of the central complex extends a tissue string which forms 
a young prochondrium extending in ulnar direction towards the carpalia 4 
and 5. 

Summing up the preceding descriptions we find that the intermedium- 
centrale complex arises from a common blastema, which later differentiate 
to 1) a proximal intermedium + centrale 1, and 2) a distal row of three 
rudiments of centralia (fig. 99). 

The three distal centralia here are called the centralia 2, 3 and 4. The 


centrale 2 lies radially, the centrale 4 ulnary in the carpus. 
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In a somewhat older stage (fig. 100) we 


find the centrale 2 about to fuse with the 


. centrale 3 and both in contact with or partly 

6) fused with the carpale 2. The centrale 4 now 
| touches the carpale 4 and is about to fuse 
with it. 

a stage where chondrification has al- 
ready begun in the entire carpus, we notice the 
following: 

1. At the distal and radial corner of the 


radiale a small, independent blastematic rudi- 
ment has appeared. It belongs to the territory 
of the prepollex rudiment and is a basal piece, 
by means of which the prepollex rudiment 1s 


connected with the radiale. It is rather possible 


that this piece, which later fuses with the ra- 


diale, is a centrale prepollicis. BARDELEBEN 
and Emery (1890) have pointed out that in Pedetes the prepollex 
f tl joints in Pedetes 


corresponds to the small transitory piece in A/us, or that this represents both 


elements in Pedetes. 


pale 


lin 


tral 


centrale 3 


5 has tused wit 


The ulnar ray consists of the ulnare. It carries a pisiforme. The car 


h the carpale 4 and therefore the insertion of t 


has shifted mediad. Thus this finger no longer lies in the prolongation 


proximal part of the centrale complex a small, scarcely pro- 
has | ut off from the proximal part of the centrale. 


intermedium. It is related he disto-radial 


further development, but fuses somewhat latet 


] 


a complex intermedium + centrale 
This complex in later development is displaced 
fuses with the nar » of the radiale 


venerally called a radiale is thus an inter- 


centrale przepollicis scaphoideum 

der terminology. 
ww of centrals, the centrale 2 has fused with the cen- 
is, however, visible as a short radial division of the same. The 
has grown considerably. It has together with the centrale 2 become 


> + 2 form the so-called radial 


separated from the carpale 2. The centralia 2 3 


the mouse hand. The centrale 4 has fused with the carpale 4 and 


go 
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forms a tubercle on this cartilage which has now in addition fused with the 
carpale 5. The centrale 4 + carpale 4 + carpale 5 thus together form the 
unciforme or hamatum of the older terminology. 

5. The carpalia 1 to 3 are free elements each carrying a finger, the 
carpalia 4 + 5 + centrale 4 carry the 4th and 5th fingers. 

It must be especially pointed out that during the ontogeny of the hand 
no considerable shifting of the elements of the centrale complex has taken 
place. The centralia arise at the place where they are later found. It must 
especially be pointed out that the centrale 1, i.e. the ectocentrale (c,) of 
DoLLo, of course cannot belong to the same row of centralia as the others, 
but forms a proximal centrale, whereas the others are distal. DoLLo described 
three such centrals, viz. entocentrale (c,), metacentrale (c,) and paracentrale 
(c.). We have now to find the homologies of those. 

The entocentrale of DOLLo is said to take no part in the formation 
of the carpus in Homo. In urodeles it is said to lie at the radial side fused 
with the carpale 1. As the carpalia 1 and 2 probably are fused in urodeles to 
form the carpale commune, it seems not to be possible to accept the inter- 
pretation of this “‘entocentrale” as given by DOLLO (1929). STEINER (1921) 
has shown that the centrale aimed at by DOLLO is the element y of the uro 
delian hand, i.e. the centrale przpollicis. If the entocentrale really is homo- 
logous with the centrale przpollicis in urodeles it belongs to the radial ray 
and therefore could correspond to the rudimentary “‘centrale prepollicis” in 
the hand of the mouse. In Jus it is rudimentary and fuses with the 
scaphoideum-lunatum complex. It is intelligible that it takes no part in 
the formation of the hand in Homo, where a prepollex is absent. This 
“centrale prepollicis” I have not considered as belonging to the real centrale 


complex. Therefore it is obvious that the three distal centrals described above 


only correspond to two centrals in the scheme of DOLLO, viz. the meta- and 


paracentrale. The metacentrale of DOLLO 1s said in Homo to 

radiale to form the scaphoideum, whereas the paracentrale is said to fuse 
with the carpale 3. As we have demonstrated the two radially situated 
centralia in Mus arise independently, but fuse later, whereas in Homo ac- 
cording to DoLiLo they keep their independence in relation to each other, wi 
seem to be justified in supposing that the independence is primary and the 
future fusion with the one or the other element is secondary. The assumption 
that the centrale 2 in Wus could be homologous to the metacentrale in Homo 
thus is not contradicted by the evidence that the metacentrale in Homo fuses 
with the radiale, whereas the centrale 2 in Mus fuses with the centrale 3, 
as the fusions both are secondary. According to Doo the paracentrale in 
Homo is fused with the carpale 3, but in Mus the centrale 3 has no such a 


connection. From these facts, however, the conclusion could not be drawn 
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paracentrale and the centrale 3 are not 
homologous. According to our opinion there is 
no real hindrance to accept that metacentrale and 
paracentrale could be homologous to the centralia 
and 3 respectively. For the centrale 4 there is 


in Dorio’s theory. Therefore his theory 


carpal formula of Mus 


descriptions the following has resulted regarding 


yf the centrals. From a proximal centrale blastema, 
intermedium, two branches are formed, of 
centrale 4, ‘+r the centralia 2 and 
i however, the 
reminds one also of the arrangement in anurans. It there 
be excluded that the mammals also have a carpus built up 
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10. The foot of mammals. 
The interpretation of th po tarsus as quoted in the manuals 
generally is founded upon the tions, but also embryological evi 
lences have been considered. In his wall known manual “Die Saugetiere”’ 
1927) WEBER summarizes: “Uber die Deutung der 4 Knochen der distalen 
Reihe besteht kein Zweifel. Schwieriger ist diese fiir die 3 Knochen der 
proximalen Reihe. Meist halt man den Talus ftir das verschmolzene Tibiale 
und Intermedium, den Calcaneus fiir das Fibulare, das Scaphoid’ fur das 
Centrale. Demgegeniiber stchen len 
Talus \stragalus) im Tibiale und WM, dabei auf OUDENODON. 
Andere, wie BAUR, Lenouco, Emery, halten den Talus fur das Intermedium. 
Das Tibiale wire das 
bei Ornithorhynchus, Rodentia, Edentata, Hyrax und Condylarthra vor- 
kommt. hiufig Tibiale tarsi genannt, meist aber als Sesamknochen gedeutet 
vird. Es kann verloren gehen oder mit dem Central Ver 
schmelzen zu einem Tibiocentrale, ebenso wie im Carpus das Centrale ver- 
schmelzen kann mit dem Radiale, um das Scaphoid zu bilden, das demgemass 
ein Radiocentrale ist ; ‘seulement les parties correspondantes ¢étant inversement 
developpées’ LEBOUCQ).” 
According to DoL_to (1929) the tarsus in Hon is considered to bk 
composed as follows: 
ap! | navi 
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| 1. Astragale = Tibial + Intermédium + Ecto- 


“T. Série Proximale: central’, 


| . Calcanéum Peronéal?, 
\ 


Il. Série Centrale: Naviculaire Entocentral Métacentral’. 


Entocuneiforme Tarsien I. 
Mésocuneiforme IT, 


III. Série Distale: 3. Ectocuneiforme 


bd Cuboide 9 [V 
5. J 

In 1908 SCHMALHAUSEN, however, published a paper on the morpho- 
logy of the mammalian foot, based upon investigations on Sus and Mus. 
As I have also studied the foot of Mus, I will quote here the principal results 
of his investigations. 

According to SCHMALHAUSEN the tarsus of the mouse consists of the 
calcaneus = fibulare, the astragalus centrale 1 + intermedium. The so 
called accessorium on the tibial side of the tarsus he considers as the tibiale 
Distal to the intermedium-centrale I lies the centrale 2 (in Sus there are two 
centralia: 2 and 3). A prehallux rudiment is found inserted on the tibiale. 
The tarsalia 1, 2 and 3 are independent elements whereas the tarsalia 4 and 5 
are fused to form the cuboid. SCHMALHAUSEN’s description is accompanied 
by a graphical reconstruction. 

My results do not coincide with those of SCHMALHAUSEN, therefore | 
will give them here at some length. My material consists of a good series of 
developmental stages of the albino mouse. 

In the initial stage (fig. 101) of my series the foot of the mouse embryo 
is a rounded plate in which the tibia and fibula begin to become prochondrial. 
In the tarsus and the toes only blastematic tissue 1s present. This stage cor- 
responds to the first stage of the development of the anterior limb, as de 
scribed in the preceding (fig. 96). In this blastematic mass condensations, 
however, are seen. The five toes are represented by distinct dense blastematic 
rods, of which the proximal end is swelled to form indistinctly outlined rudi- 
ments of the tarsals. In addition to these five toes a rudiment of a prehallux 
(fig. 101) is distinctly discernible. From between the prehallux and the Ist 
finger a zone with more scattered cells is seen to enter the tarsus trans- 
versally to a little past the middle of it (fig. 101). Near the fibular end of 
this zone a blood vessel is constantly seen piercing the tarsus perpendicularly. 
A similar zone was before described in the carpus, where it forms a limit 
between the radiale and the intermedio-centrale 1 portion, and the centralia 

' Ectocentral centrale proximale centrale 1 
Péronéal fibulare 
Entocentral + Métacentral centrale przpollicis 
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2 and 3 portion of the carpus. As in the 
carpus this zone separates the radiale and 
the intermedium + centrale proximale from 
two of the distal centralia, the zone of 
the tarsus necessarily must separate cor- 
responding tarsal parts if present. In the 
present stage of development there is 
between the zone and the tarsale condensa- 
tions a space filled in with cells nearly as 
densely crowded as those in the tarsale 
rudiments present. This space accordingly 
should represent a portion of the tarsus, 
corresponding to that part of the carpus 
where the centralia 2 and 3 appear. Proxi 
mal to the zone the tarsus contains two di- 
stinct parts, viz. a tibial part with cells 
forming a continuation of the tibia, and 
carrying the prehallux, and an intermedial 

) proximally partly between the tibia and the fibula and distally extend- 
) the zone (fig. 101). This big condensation of blastema cells is well de- 
fined through its cells assuming a deeper stain in the preparations, than all 
in the tarsus. Its disto-tibial corner is somewhat extended towards 
prehallux. The cells of the extending part are less densely 
the carpus a similar condensation is present, as described 
rudiment of the intermedium + centrale 1. And 
the case in the tarsus. As in the carpus, where 
no cell differentiation is seen in that part lying between 
corresponding state of things is noted 

fibula and the fibular tarsals. 


gh this description and comparison with the car we 


exceedingly important landmarks for the interpretation of ‘ tarsus of the 
mOus¢ 
the zone as landmark there are t slight difficulties for 


tarsal elements in the following stages of 


a succeeding stage in the prezonal part of the tarsus the intermedium- 
is somewhat altered as the disto-tibially extended corner of the 
transformed to procartilage (fig. 102). The pro- 

is very distinctly delimited to the extended part 

blastema, the f it remaining blastematic. Through this process 
-dium-centrale demonstrates its components very clearly. From 


astragalus of the tarsus is formed. Thus the opinion 
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of SCHMALIIAUSEN has received a com- 

plete confirmation. On the tibial side of 

the tarsus the blastema has not diffe- 

rentiated further (fig. 102). In the post- 

zonal part of the tarsal blastema the tar- 

sals have developed and become well 

circumscribed. Now it is more clearly 

seen that between the zona and the tibial 

tarsalia there is a space filled in with 

relatively densely crowded cells, which, 

however, do not yet form any definite 

rudiments (fig. 2). In the fibular 

portion of the tarsus differentiations have 

arisen. Immediately distal to the distal 

end of the fibula a blastematic condensa- 

tion is formed which is continuous with 

the proximal part of the intermedium — Fig, 102. Mus; foot of embryo a littk 
rudiment (fig. 102). This condensation more advanced than in fig. 1or. 
forms a transversely extended cell mass that supersedes the fibular border 
of the tarsus proper. The superseding part is indistinctly separated from 
that part covering the distal end of the fibula. There can be no objection 
to the interpretations of these two tarsal parts as the fibulare and the 


postminimus respectively. Distal to the fibulare, and very distinctly 


103. Mus; foot of embryo, mort ‘ig. 104. Mus; foot of embryo, mor 
advanced than in fig. 102. advanced than in fig. 103. 
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fe os. Mu foot of elder embrv: Fig. 106. Mu foot of elder embrvo 1933 
ated trom td new rudiment nas ftormed in the ripulal yastema proximat 
0 th udiment of the tarsale 4 (fig. 102). This rudiment is about to 
come transfo to procartilage. It is situated disto-fibular to the 
inmost part of and therefore has a distinctly prezonal position 
t I and tnel C Ne < prezona postuion. 
Comparine with the 1 conditi loubt 
nparing With the gmmgmal conditions no doubt could arise as to its identi 
lication as a distal centrale, thus a centrale 4. In the further development this 
qdistal centrale fuses With the fibulare (f12S. 102, IO4, IO5), which also S 
ised with the postminimus. These three rudiments for some time are not 
listinctly separated trom the intermedium but ultimately become free from ; 
that element. The centrale 4 +} +] 
at nent, ne centrat | tne fibular tn postminimus torn 1¢ 
: ibulare Or Calcaneus Of SCHMALHAUSEN's description. The fibulare form 
tnat part Of the calcaneus w hich articulates against the fibula, the post 
ninimu tne pisitOTme OF tne Nand rOTMS the Calicaneus 
ann +1, 4 +1 ] +4 ¢ + ] 
process and ¢ Centradi€ } tne prox mad extended part against whicn the 
tarsale 4 - 5) articulates. 
in what precedes the space between the centrale I and the tibial tarsalia 
las been described as containing a mass of rather densely crowded cells, not 
as yet torming any definite rudiment. In the further development, as pro 
chondrium develops in this part of the tarsus, two indistinctly separated 
centres are formed in the aforesaid space (figs. MggMMm4, 105, 106, c., C,). 
These are the rudiments of the two centralia 2 and 2, which, however, nevet 
become separated in the mouse. In Sus they are independent rudiments and 
n Didelphys (I-MERy) they are also separated from each other. In a mouse 
embryo where all tarsal elements HMMMMied this centrale is distinctly 
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seen to consist of a tibial and an ulnar part, which probably represent the 
two centralia 2 and 3 respectively. 

During the development described above the tarsus has grown out longi- 
tudinally as the centralia 1 and 4 have successively increased in length. In 
this process the tibial column of cells (fig. 102) has only taken part passively. 
The cells of the same have become more scattered in their proximal part 
and the bulk of the blastema has been carried out distad to lie in a line with 
the distal ends of the astragalus and the calcaneus. This radial blastema now 
develops further to form the “‘accessorium” of the tarsus. This ‘“‘accessorium”’ 
through the mode of its development must be the tibiale of the tarsus as 
SCHMALHAUSEN has already pointed out. To it the 
small prehallux is bound. 

In early stages of development five tarsals are 
present, one for each metatarsal. But the tarsalia 4 
and 5 fuse already as blastemas. The tarsal against 
which the metatarsalia 4 and 5 articulate, thus is 
the tarsale 4+ 5. 

The formula of the posterior limb of the mouse 
thus is that of the formula 109. Formula 19. 

General result: The hand and the foot in mammals are built ac- 
cording to the same fundamental plan. This plan is the same as in all other 


tetrapods, except ur deles. 


WI. CONCLUSIONS FROM THE ONTOGENETICAL 
DEVELOPMENT OF THE HAND AND FOOT IN 
REPTILES, BIRDS AND MAMMALS. 


In the preceding it has been stated that reptiles and birds as well as 
mammals have a carpus and a tarsus, in which there is an intermedio-central 
complex, developed with an intermedium, a proximal centrale, and three distal 
centralia. It has been shown that this intermedio-central complex probably 
is a dichotomically branched complex in principle of the same construction 


as that in anurans. There has been advanced the opinion that the stego- 


cephalian hand is made up according to the same principles as the anuran 


with an intermedium-centrale complex consisting of an intermedium, a 
proximal centrale and three distal centralia, of which, however, the centrale 4 
is fused with the carpale 4. Reptiles, birds and mammals doubtlessly derive 
from archaic reptiles closely related to Stegocephalians. If in reptiles, birds 
and mammals the same principles have been followed in the development of 
the carpus and tarsus as in the anurans, it is extremely probable that these 


principles also were working during the stegocephalian development and that 
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Stegocephalians, from which the other tetrapod groups arose, had 
the same number of centrals in the corresponding arrangement as their 
lescendents. Thus the development of the carpus and tarsus in reptiles, birds, 

mammals give strong support for the opinion that the big carpale 4 of 


ps also contains a centrale 4. 


IV. GENERAL CONCLUSION. 


the ideas expressed in the preceding be accepted, the following con- 
inevitable : 

lians, anurans, reptiles, birds and mam- 

ong to a tetrapod group which has originated 

h ancestors, probably crossopterygians with 

mically branched pectoral fin skeleton, where- 

-“odeles must be considered to have originated 

ancestors, (crossopterygian or) dipnoan, 


short biserially arranged archipterygium. 


construction and development of the limbs give strong support 


that the amphibians do not form a homo- 


Systematic unit, but have arisen at least diphyletically. The 
be cut off from the other amphibians as a tetrapod class of 


own, whereas the Stegocephalia, Anura and perhaps the Gymnophiona 


KERR in particular (1907, 1932 and elsewhere) has pointed out the great 
agreement existing between dipnoans and amphibians, an agreement that he 
finds so striking that a real and near relationship must exist between these 


groups. I can only subscribe to the conclusion of KERR. I go, however, 


saying that regarding the limbs there is a greater agreement 


lipnoan and an urodele, than between an urodele and an anuran. 
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V. ABBREVIATIONS. 
J—V, 1st to 5th fingers or toes (inclus 2, C3, Ca, Centralia 2, 3 and 4 (distal cer 
metacarpalia and metatarsalia) tralia) 
i id lid i- ii iS SUR ils 9 blas Cilla 
the principal axis of the pectoral fin c.d., centrale distal 
I—5, carpalia (distalia) or tarsalia (dista 1. ftb., centrale distale fibulare (abnorm 
al centrale) 
I+ 2, carpal r tarsale commun p., centrale proximale 
B. pa., basale postaxialk p. fib., centrale proximale fibular: 
centrale in urodeles with one central (abnormal centrale) 
1, centrale proximal centrale 1 c. ph., carpale prehallucis 
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c. pp., carpale prepollicis. Pp, prepollex. 

I’, fibula. prepollex 1. 
f, fibulare. Pp2 prepollex 2. 
f.c., foramen carpale. Ppt, propterygium. 


Fe., femur 
e., femur. Pr.r., preaxial ray. 


Fem., femur. R 


, radius. 
I’ Rk, fibular ray. 
radiale. 
, humerus. 
aid r.b., radial blastema. 
t, intermedium. Rit redial 
Cs Tadlal Tray. 
IP, intermedium part. 
S.r.r., secondary ray rudiment. 


T, tibia. 
t, tibiale. 
T R, tibial ray. 


U, ulna. 


Ms, mesopterygium. 
Mt, metapterygium. 
Mts, metatarsale 5. 
Ph, prehallux. 

pis, pisiforme. 

Pm, postminimus. ulnare. 

postminimus 1. u.b., ulnar blastema. 
Pmy2, postminimus 2. UR, ulnar ray. 
Pm(b), postminimus. y, centrale preepollicis. 


Po.r.b., blastema of postaxial Z, zonal skeleton. 
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ENTSTEHUNG UND FUNKTION 
VON GEFASSYSTEM UND BLUT AUF 
CELLU LAR-PHYSIOLOGISCHER 
GRU NDLAGE 
VON 
Dr. med. MAX HAUSMANN 


St. Gallen 


HI. Teil: WIRBELTIERE (Schluss). 


B. SPATERE STADIEN. — PHYSIOLOGISCHE SYNTHESE. 


Kapitel. 


DIE CAPILLAREN IM KONTAKT MIT ANDEREN GEWEBEN. 


Wir haben in Kapitel 23C eine Darstellung der Bildung des Gefassystems 


gegeben und sahen, wie die beiden aufgestellten Theorien, die lokale Ent- 
stehung und das Auswachsen, zu Recht bestehen. Bei der Deutung, die wir 
dem primitiven Gefassystem geben, ist das Bedurfnis, unter Ausserachtlassen 
mancher Beobachtungen, die eine gegen die andere Auffassung auszuspielen, 
gar nicht vorhanden. Lokale Einfltisse rufen dem Austritt der Coelomele- 
mente aus ihrem Verband, isoliert oder in ganzen Verbanden, alles folgend 
erklart sich aus der Physiologie der gleichsam transplantierten Coelomkeime : 
thre Tendenz Rohren zu bilden, das Zusammenwachsen einzelner Teilsysteme, 
endlich das weitere Wachstum durch Sprossung. Es liegt nun nicht in der 
Zielsetzung dieser Untersuchung, ftir die einzelnen Tiergruppen noch genauer 
festzulegen, wieweit der eine, wieweit der andere Entwicklungsmodus in 
Funktion tritt. Dagegen mtissen wir, nachdem wir bisher in erster Linie das 
archaistische, topographisch annelidenhafte, lokal entstandene Gefassystem 
berucksichtigt haben, nunmehr auf den Sprossungsprozess als solchen noch 
etwas genauer eingehen. Wir werden von seinem allgemeinen Vorkommen 
bei fotalen und postf6talen Wachstumsprozessen ausgehen, haben die mut- 


massliche Ursache des Vorstossens der Gefassknospen zu erwahnen und 
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mussen endlich die Konsequenzen erwagen, die sich aus dem Kontakt unseres 
primitiven Resorptionssystems mit den verschiedenen Geweben ergibt. Einen 
kleinen Teil dieser Aufgabe haben wir schon im 24. Kapitel angeschnitten, 
als wir Blutflussigkeit und direkt oder indirekt morphologische Blut- 
bestandteile im Kontakt des Gefassystems mit benachbarten Nahrungsdepots 
entstehen oder aus dem mesenchymalen Gewebe tbertreten liessen. Nun 
mussen wir uns dem Gesamtproblem in seiner ganzen Mannigfaltigkeit zu- 


wenden. Es kann dies freilich in nur sehr liickenhafter Weise geschehen, denn 


der Kontakt erfolgt ja quantitativ in ungeheuerlichem Ausmasse und quali- 


tativ unter Ausbildung mannigfachster Modifikationen, und eine Darstellung 
all dieser Verhaltnisse wurde so ziemlich die ganze Anatomie und Physiologie 
des vielzelligen Organismus umfassen; sie fallt weder in die Absicht noch 
Kompetenz des Verfassers. Anderseits darf er sich auch nicht ganz von der 
\ufgabe befreien, will er das gesteckte Ziel bis zu Ende verfolgen; erklart 
sich doch die fernere Entwicklung des Gefassystems im wesentlichen aus 
diesem Gegenseitigkeitsverhaltnis: 

Aus den ursprtnglich rein lokalistisch zu verstehenden resorptiven Teil- 
stucken ist ein zusammenhangendes Verteilungs- und Ausgleichsystem ge- 
worden, dessen Wirksamkeit durch die einsetzende Zirkulation gewaltig ge- 
steigert wird. Die mechanische Mehrbeanspruchung der Zirkulation ihrerseits 
ruft zahlreichen Umbauten des Zentralmotors und einer scharferen Differen- 
zierung innerhalb des Rohrenwerks selbst. Damit ergeben sich auch fur die 
eigentlichen Orte des Stoffaustausches wieder veranderte Bedingungen, die 
sich histologisch und funktionell auswirken miissen und letzten Endes auch 
ruckwirkend einen Einfluss auf das zirkulatorische Geschehen in seiner Ge 
samtheit gewinnen. Es ware wohl verfriht, die ganze weitere Darstellung 
rein genetisch neu aufzubauen, und so soll die Schilderung innerhalb eines 
historisch begrundeten Rahmens vorgenommen werden. Dabei mag das vor 
liegende Kapitel als Bruckenkapitel dienen und nicht streng systematisch 

Streiflichter auf das Wechselverhaltnis von Gefassystem und anderen Ge 
webssystemen werfen. Ihm schliesst sich der anatomische Ausbau des Gefass- 
systems an (Kap. 26). Kapitel 27 bringt durch die systematische Darstellung 
der hamopoetischen Organe den Abschluss der zweiten uns gestellten Auf 
gabe. Endlich werden wir von den physiologischen Darstellungen ausgehen 
und sie durch das genetische Prinzip zu erhellen suchen (Kap. 28 bis 30 B). 


die Sprossungsprozesse der Capillaren herrscht jetzt wohl ziemlich 


die gleiche Auffassung. Bei der embryonalen Bildung der Sprossen’, wie bet 


Regeneration?, wie bei der pathologischen Neubildung von Capillaren 


Handbuch Entwicklungsgeschichte des Menschen von Keibel und 

Pp. 553 

2 Barrurtu in Hertwigs Handbuch der Entwicklungsgeschichte, Bd. III, 3, p. 98 

3 MARCHAND in Krehl und Marchands Handbuch der allgemeinen Pathologie, I\ 
1. Abt., p. 536 
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wachsen die neuen Gefasse aus alten aus, ,,Endothel stammt nur von Endo- 
thel“ (C. Rast). Die Gefasse entstehen nicht durch sekundaren Zusammen- 


schluss von Bindegewebszellen, gewiss eine Tatsache, die ihrerseits veran- 


lassen sollte, die schlechthin mesenchymale Ableitung des Gefassystems von 


vornherein etwas kritisch zu betrachten, und die eine willkommene Erganzung 
unserer ganzen Auffassung bringt. Wie die Sprossen sich zu Kanalen aus 
hohlen, steht zur Diskussion. Bildet sich die erste Hohlung intra- oder inter- 
zellular ?, auch in isolierten Sprossen oder bloss im Zusammenhang mit dem 
zirkulierenden Blutstrom ?? 


Analogen Problemen sind wir schon bei den Wutrmern begegnet (s. etwa Kap. 9 
und 18). 

Der Anreiz fur dieses Sprossen wird in chemotaktischen Wirkungen 
erblickt. Beim pathologischen Geschehen locken das Fibrin oder andere Ent- 
zundungsprodukte an, etwas ahnliches gilt wohl auch fur die Regeneration. 
Fur das embryonale Wachstum aber gebe ich Evans*® das Wort: 


»Alle neueren Untersuchungen haben gezeigt, dass bestimmte vascularisierte und 
andere nicht vascularisierte Bezirke im Embryo bestehen, und dass die Kapillaren von 
einem vascularisierten Bezirk aus in einen benachbarten nicht vascularisierten einwach- 
sen. So ist zunachst der ganze embryonale Korper gefasslos. Nach der Bildung det 
Aorten konnen wir dann Gefasscentren erkennen, von denen aus dauernd Kapillaren 
in noch nicht vascularisierte Bezirke aussprossen. Die Kapillaren aber wachsen nicht 
etwa ganz gleichmassig vom Centrum nach der Peripherie aus und dringen so in ein 
immer grosser werdendes Gebiet vor, sondern sie sind im Gegenteil selbst von Anfang 
an durch die Natur der Gewebe beeinflusst, von denen sie die einen friuh, andere ver- 
haltnismassig spat anziehen. So wird das zentrale Nervensystem fruhzeitig von einem 
dichten Kapillarnetz versorgt, andere Bezirke embryonalen Gewebes stehen dem Ein- 
dringen von Kapillaren augenscheinlich feindlich gegenititber und bilden deutlich be- 
grenzte, gefasslose Bezirke. Von solchen seien erwahnt: die fruhzeitigen Verdichtungen 
des Mesenchyms, die Vormuskel- und Vorknorpelmassen darstellen. Es ist nicht un- 
moglich, dass wir es hier mit chemischen Reizen fur die Endothelwucherung zu tun 
haben, und wir konnten gewisse Gewebe mit angiotaktischen Eigenschaften von anderen 
unterscheiden, welchen solche mangeln. Es sei daran erinnert, dass manche Gewebe, 
wie die cornea und der Knorpel, zeitlebens gefasslos sind 

Weiter sind die Kapillaren nicht nur nicht gleichmassig durch den ganzen Korper 
verbreitet, sondern sie sind auch in den einzelnen Gebieten, in denen sie vorkommen, 
nicht gleichartig angeordnet. Von Anbeginn ist die Form, die Zahl und die Anordnung 
der Kapillaren, welche in die verschiedenen Gewebe und Organe einwachsen, ver- 
schteden, eine Tatsache, welche ganz unverkennbar wieder fur einen spezifischen Ein- 
fluss der Gewebe spricht. Man denke hierbei an die hochst charakteristischen, zarten 
Kapillaren, welche zuerst in das zentrale Nervensystem eindringen, an den dichten 
Plexus feiner Kapillaren, der zuerst die Milz ernahrt, an die sehr unregelmassigen 
grosseren Kanale in der jungen Leber usw.“ 

Dieses Hinwachsen der Gefasse zum Gewebe fuhrt nun zur dauernden 
Wechselbeziehung beider Systeme. Haufig wird dieses Verhaltnis freilich als 
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r einseitiges aufgefasst?. Das Gefass ist 


und wenn es, 


die dienende Magd* des Ge- 
chemotaktischen Lockungen folgend, zum Gewebe hin- 
so busst es nun in dauernder Sklaverei sein frevelndes Streben. In 
hkeit handelt es sich aber wohl um eine Symbiose mit Geben und 

Durch die Entwicklung, di ir jetzt zu skizzieren haben, verschiebt 
funktionelle Geschehen. Wie ich schon 
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werde ich aber dieses engere Ziel iiberschreiten und speziell das Schicksal 
des symbiotischen Partners skizzieren. Diese Abweichung vom engeren Pro- 
gramm ist aber nur scheinbar, die dabei gewonnenen Kenntnisse werden uns 
bei der Gesamtsynthese wieder von Nutzen sein. Wir werden auch nicht die 
verschiedenen phylogenetischen und ontogenetischen Entwicklungsphasen aus- 
einanderhalten, sondern bald auf das ausgebildete Endorgan, bald auf frithere 
Entwicklungsphasen Bezug nehmen. 

Am wenigsten wird wohl unser Angiosystem seiner urspriinglichen 
Funktion im Kontakt mit dem Entoderm entfremdet. Auch wenn an Stelle 
des Dotters und der die Eiweisshtille angreifenden Allantoist die Darm 
schleimhaut tritt, wirkt das Gefassystem vorwiegend resorptiv. Embryonal ist 
ja der entodermale Darm noch mit Deutoplasma bespickt, spater aber wird 
die Schleimhaut zur Fundgrube von exrogen aufgenommener aufgeschlossener 
Nahrung. Dabei wird das Entoderm im Laufe der phylogenetischen Entwick 
lung immer ausschliesslicher der alleinige Spender jeglichen Materialbedarfs. 
Das Ektoderm wird ausgeschaltet, und so nehmen Wasser und Salze wie die 
eigentlichen Nahrstoffe den Weg lediglich noch durch den Magendarmkanal. 
Wie alle dem Blute definitiv angehorigen Bestandteile auf diesem Wege in 
das Blut hineingelangen, soll nicht untersucht werden. Dagegen ist es wohl 
notig, sich uber Herkunft und Schicksal seines wichtigsten oder zum min 
desten eindrucksvollsten Bestandteiles, des Eiweisses des Blutplasmas, einiger- 
massen Rechenschaft zu geben. Fur die fruheren Stadien ist die Vorstellung 
ohne weiteres gangbar, dass durch Spaltung der Eiglobuline und -albumine 
und durch Resorption ihrer Bausteine die Bildung der Seroglobuline und 


-albumine eingeleitet wird. 


Ob dieser Vorgang an Oviparen schon untersucht wurde, ist mir nicht bekannt 
Bei den Saugern dagegen wird nach der neuesten Darstellung SCHLOSSMANNs? der Ei 
weissbedarf des Fotus durch plazentaren Ubergang von Aminosauren des mutterlichen 
Blutes gedeckt. Der Plazenta wird dabei die Fahigkeit zum Eiweissabbau und zum Ei 
weissaufbau aberkannt, im Gegensatz zu einer fruher vertretenen Meinung (Horsaurr) ; 
auch soll es sich fiir mich nicht ganz tberzeugend — bei dem Ubertritt der Amino- 
sauren durch die Plazenta um einen rein physikalischen Vorgang handeln. Der ge 
fundene hohere Aminosauregehalt des Blutes des Fotus wird nicht als Beweis einer 


sekretorischen Plazentarleistung aufgefasst, sondern anders gedeutet 


Spaterhin aber wird der Weg, der von der aufgenommenen artfremden 


Nahrung zu den Eiweissbestandteilen des Blutes fuhrt, ein recht weiter. Er 


wird uns am besten klar werden, wenn wir von der naiven Vorstellung aus- 


gehen, das Nahrungseiweiss gelange auf direktem Wege aus der aufgenom 
menen Nahrung ins Blut. Nicht weniger als drei Barrieren stellen sich einem 
1 Kap. 
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solchen Eintritt entgegen. Dass das Eiweiss durch die in die Magen- und 
Darmhohle sich ergiessenden Sekrete verdaut wird, ist ja eine der gelaufig- 
sten Kenntnisse. Wir wissen aber jetzt, dass dank dem in der Schleimhaut 
selbst sich findenden Erepsin der Abbau noch viel tiefgreifender ist, als die 
mit den Magen- und Darmsekreten in vitro angestellten Versuche vermuten 
liessen. Gleich hinter dem Darm liegt ein zweites Abbausystem, das _,,lym- 
phoide Gewebe“, das wir in Kapitel 23 A als retroperitoneales Botryoidal- 
gewebe gedeutet haben. Die dort geforderte genauere Analyse seiner kon- 
stituierenden Elemente hat, wie MAxImMow zu entnehmen ist’, seither Fort- 

te gemacht, und wir haben schon im Verlauf des 24. Kapitels von diesen 
Kenntnissen Nutzen gezogen. Es ist entsprechend dem Werdegang das pri- 
mare diffuse ,.lymphoide“ Gewebe von dem spateren ,,umschrieben lympha- 
tischen“, das sind die adenoid follikularen Gebilde, zu unterscheiden. Letz- 
tere stellen schon eine Differenzierung dar, die uns spaterhin endgultig be- 
schaftigen wird (s. Kap. 27). Das erstere Gewebe aber besteht aus Retikulum- 
zellen. Es ist ein Histiozytenkonglomerat, ein Blastem (s. p. 335), aus dem 
neben Monozyten auch Eosinophile und Mastzellen, vielleicht auch schon echte 
Lymphozyten hervorgehen konnen. Wir haben diese Anordnung in Kapitel 
24 als zellulare Reaktionskette bezeichnet (s. p. ff. und 397). Dass 
die bisher genannten Barrieren schon eine reichliche Zerreissung des exogenen 
Eiweisses besorgen, geht vor allem auch aus den neuesten Darstellungen 
VERZARS* hervor, der durch KtUruy zeigen konnte, wie parallel zur Resorption 
von gefuttertem Eiweiss der Amino-N im Blut ansteigt zugleich mit Anstieg 
der spezifisch dynamischen Wirkung, resp. des O-Verbrauchs. Hinter diesen 
Barrieren liegt noch eine dritte, die Leber. Ihre Bedeutung ftir den Eiweiss- 
abbau ist durch neuere Erkenntnisse besonders deutlich geworden*. Die Leber 


besorgt vor allem auch die Desaminisierung der Aminosauren und damit 1m 


Zusammenhang die Harnstoffbildung, und sie greift in den Harnsaurestoff- 
wechsel ein. Wenn in den soeben zitierten Versuchen VERZzARs die Amino- 


sauren das Blut uberschwemmen, so hangt dies offenbar damit zusammen, 


dass auch die Leber einem momentanen Ansturm nicht ganz gewachsen ist, 


wie sie ja auch einer gesteigerten Zuckereinfuhr gegenuber versagen kann, 
trotzdem sie normalerweise den Zucker in die Scheunen sammelt. 

Diese Schwankungen in der Dichtigkeit der Barrieren machen sich auch 
sonst geltend. Nicht immer wird der Abbau bis zur Entstehung von Amino- 
sauren getrieben, manchmal durchbricht sogar natives Eiweiss die Schran- 
ken, Eiereiweiss, Thyreoglobulin, Gewebsfibrinogen, mit Vorliebe wohl unter 

1 MAXxIMoW, zitiert p. 324. 

> VerzAr, Probleme und Ergebnisse auf dem Gebiet der Darmresorption. Ergebn 
d. Physiol., Bd. 32 

3 Mann und Macatu, Die Wirkungen der totalen Leberexstirpation. Ergebn. d. 
Physiol., Bd. 23, I; 

RosENTHAL, Die Bedeutung der Leberexstirpation usw. Ergebn. d. inneren Medizin, 


Bd. 33. 


400 


302 
i 
1 A 


303 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
pathologischen Umstanden’. Dass auch damit fur das Entstehen der charak- 
teristischen Eiweisskorper des Blutes noch nichts gewonnen ist, bedarf wohl 
keiner weiteren Ausfuhrungen. Ihre Anwesenheit kann also nicht auf die 
Resorption von Eiweiss direkt zuruckgefthrt werden. 

Mit Rucksicht auf den Gesamtplan unserer Untersuchung diirfen wir 
uns aber mit diesem negativen Bescheid nicht zufrieden geben, sondern 
mussen die Frage womoglich doch positiv beantworten, auch wenn sie uns 
von dem jetzt gerade zur Diskussion stehenden Thema — Capillaren im Kon- 
takt mit dem Entoderm — ein Stuck weit abfuhrt. Zuerst haben wir dabei 
die Vorfrage zu beantworten, ob uberhaupt auch im spateren Leben mit einer 


stets sich wiederholenden Bildung von Bluteiweiss zu rechnen ist, oder ob sich 


der Korper mit dem in der Ontogenese einmal erworbenen Vorrat Eiweiss 


seines Blutes begniigt. Einen ersten Hinweis auf aktive Vorgange konnten 
wir in der Feststellung erblicken, dass der Eiweissgehalt prozentual schwankt ; 
doch sind diese Schwankungen, die wir durch die gelaufigen Methoden der 
quantitativen chemischen Analyse oder durch die refraktometrische Bestim- 
mung naturlich leicht erfassen konnen, schwerer zu beurteilen, als es den 
Anschein hat. Sie dtirfen nicht ohne weiteres in dem Sinne einer Vermehrung 
oder Verminderung des Eiweisses gedeutet werden, da Schwankungen im 
Wasserhaushalt Schwankungen der Eiweissmenge vortauschen, freilich auch 
maskieren konnten?. Immerhin darf nicht alles auf das Konto der Schwan- 
kungen des Wassergehaltes gebucht werden. In der Tat hat BERGER*® genugend 
Grunde beigebracht, die beweisen, dass Schwankungen auch durch Zunahme 
oder Abnahme der absoluten Eiweisswerte bedingt sein koénnen. Aus seinen 
Untersuchungen geht hervor, dass an der prozentualen Zunahme des E1- 
weisses nicht alle Eiweisskorper des Blutes gleichmassig beteiligt sind, son- 
dern dass die Schwankung die verschiedenen Eiweisskorper des Blutes nach- 
einander erfasst. Haben wir aber erst einmal diesen Standpunkt gewonnen, 
so wird uns auch das Gleichbleiben des Eiweissgehaltes nicht mehr als ein 
totes Verharren auf einer Standardzahl bedeuten, sondern wir werden darin 
die Resultante eines stetigen Abbaues und Wiederaufbaues erblicken, zweier 
gegenseitiger Vorgange, deren Wirkung sich eben zahlenmassig neutralisiert. 
Wahrend nun der Abbau ohne weiteres als eine Folge des Stoffwechsel- 
geschehens begreiflich ist, ist die Frage der Neubildung schwerer zu _be- 
urteilen. BERGER kommt dazu, sie als eine zellulare anzusprechen, nicht als 
einen humoralen Umwandlungsprozess. Welche Zellen dabei beteiligt sind, 
wird nicht genauer ausgeftihrt, BERGER denkt aber in erster Linie, unter Hin- 

Siehe VenrzAr, c.,.p. 451. 

2 Die Beziehungen von Eiweiss zum Wassergehalt siehe etwa bei Reiss, Die re- 
fraktometrische Blutuntersuchung usw. Ergebn. d. inneren Medizin, Bd. Io. 


3 BerGer, Uber die Hyperproteindmie nach Eiweissinjektionen. Zeitschr. fur die 
gesamte experimentelle Medizin, Bd. 28. 
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weis auf Versuche von P. TH. MULLER, an das Knochenmark’, die Ver- 
mehrung kame durch Gewebseinschmelzung oder eine diesem Prozess vor 
ausgehende, weniger tiefgreifende Storung des Ejiweissmechanismus? zu- 
stande. Nach unseren Uberlegungen, die die Abgabe von Proteinen in das 
Blut als einen normalen von den frihesten Stadien der Ontogenese an ge- 
ubten Vorgang erscheinen lassen, wird man ohne weiteres dazu gefihrt, etwa 
im Sinne SaAutts, diese Abgabe als einen Sekretionsmechanismus zu_ be- 
zeichnen®. Bei genauerem Zusehen wird man freilich einen Unterschied 
unserer Auffassungen erkennen, Bei SAHLI besteht der Vorgang darin, dass 
talle Adrperzellen ihre gelosten Produkte ins Blut abstossen; es handelt sich 
also um eine Sekretion aller Nachbarzellen in das Kanalisationssystem hinein. 
Speziell als Eiweisspender kénnten nun eventuell die Darmschleimhaut, die 
Eiweisseinschlusse der histiozytaren Submucosa und vor allem die Leber 
wirken. Diese Organe vollziehen namlich nicht nur den oben beschriebenen 
\bbau, sondern es kann in ihnen wohl unter Resynthese zu einer Eiweiss- 
stapelung kommen. Eine solche Resynthese wurde schon in der alteren Phy 


4 


siologie fur das Darmepithel erwogen und wird auch heute noch als_be- 


eangener Wee betrachtet. 


Eiweissaufbau vollzieht sich zum Teil mit tuberraschender Schnelligkeit 


it nach bereits in der Darmwand. Es entsteht zunachst 


Eiweissnahrung der Korperzellen bildet.*4 


der von MOLLENDORF’ beim Meerschweinchen erbrachte 
gespeicherten Eiweisseinschlussen innerhalb der oben erwahn- 
aren Elemente. Endlich geht aus den Untersuchungen uber Ei 


+r Eiweissubstanzen speichern kann®, Es 


Kiweisskorper schon hier die dem Bluteiweiss 


tische Zusammensetzung besitzen 
“iweisspartnern des Blutes, d 
-umalbumin, eine gewisse 
Kiweissdepots langs der Strombahn 
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von der Blutseite her erfolgen mussen, immer dann, wenn durch Aufzehrung 
des ,,Plasmaeiweisses‘’ ABDERHALDENS oder des zirkulierenden Eiweisses 
Voits der Eiweisspiegel des Blutes zu sinken beginnt. So ist es fur mich von 
vornherein wahrscheinlich, dass die Sekretion der Eiweissubstanzen ins Blut 
hinein ein zweiteiliger Akt ist. Die Nachbarzellen liefern zwar die Materia- 
lien, seien es zellulare Abbauprodukte, Sekrete oder gespeicherte Aufbau- 
produkte; uber die Menge und den zeitlichen Verlauf der Abgabe aber ent- 


scheidet das Endothel des Gefassystems. Dabei ist es nach unseren heutigen des_ primitiven 


Kenntnissen naheliegend anzunehmen, dass zum mindesten jenem Endothel, 
das die archaistische Natur des primitiven Coelothels bewahrt hat, also den 
Angiozellen, noch eine grossere Handlungsfreiheit zukommt. Es stapelt und 
synthetisiert selbst und gibt so auch newe Produkte, nicht bloss die Materialien 
der Nachbarschaft in die Blutbahn ab, d. h. es funktioniert als sekretorisches 
Gewebe. Vielleicht ist eine derartige Formulierung auch dem Immunitats- 
forscher, der bisher fur diese Frage das grosste Interesse hatte, nicht un- 
willkommen. 

Nach dieser Auffassung machen also speziell die Endothelien des Dar- 
mes, der Leber, der Milz und des Knochenmarks paraplasmatisches Eiweiss 
(paraplasmatisch sowohl mit Rucksicht auf die Lagerung an den Organzellen, 
als auf das Blutplasma) frei und fthren es als zirkulierendes Eiweiss dem 
Blut zu. Fur eine solche endotheliale Funktion scheinen mir folgende Mo- 
mente zu sprechen: 

1. Wie wir wiederholt anftthrten, darf der Eiweissgehalt der Blut 
flussigkeit auch ontogenetisch auf die Resorption von toten, d. h. struktur 
losen Eiweissreserven durch das primitive Endothel zuruckgefihrt werden 
Dadurch erlernt dieses Endothel ein fur allemal, sich auf einen bestimmten 
iweisspiegel einzustellen. 

2. kine Sekretion gleichartiger Eiweisskorper findet auch 
serosen Haute (Peritoneum, Pleura, Pericard) statt, also durch Geschwister- 
zellen des Gefassendothels. 

3. Ein Bestandteil unseres Blutplasmas, das Fibrinogen, stammt nach 


neuerer Auffassung ausser aus der Leber auch aus dem Knochenmark! 


Wurde sich die Auffassung von HERZFELD und KLINGER® bestatigen, 
dass Globuline und Albumine durch Abbau des Fibrinogens entstehen, 


ware mit obiger Angabe die Frage fur alle Eiweisskorper erledigt. Die 
der Umwandlung (humoral oder zellular) ist dann eine sekundare 
BERGER hat aber genugend Grunde gegen erstere vorgebracht. 


1 


Die pathologisch regulatorische Hyperproteinamie geht mit 


gangen parallel, die auch an das Endothel geknupft sind (Anaphylaxie 


“. ADLER, Plasma und Serum idbuch d. normalen u. p 1. Physio 
VI, I, p. 257 


I 
? HeRZFELD und KLINGER, Biochem itschr., B 3, zitiert bei 
> BERGER, |. c.; KAMMERER, zitiert 


A 
4.2 
\rt 
rage 
Vor 
) 
] DA 
Ul., 
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Im 27. Kapitel werden wir an dieser Stelle wieder einzusetzen haben 


Und nun mag wieder der Ruckweg zu unserer jetzigen Aufgabe an- 
getreten werden, indem wir ein zweites entodermales Organ, die Leber, be- 
trachten 

Schon aus den eben gemachten Ausfuhrungen ergibt sich, dass das Prin- 
zip, wonach das Gefassystem als resorptives Gewebe dem Entoderm naht, bei 
der Leber durchbrochen wird. Wohl gibt die Leber Materialien dem Blut ab, 
ist also spendender Teil, dem Spenden geht aber ein Nehmen voraus, so dass 
man nun von einem reversiblen Beziehungssystem sprechen kann. Dieses 
gegenseitige Verhaltnis erklart sich sehr hubsch aus den embryonalen Vor- 

Wir haben schon in Kapitel 23 C' von der Entstehung der Leber- 

Hand der Hatraschen Darstellung gesprochen. Diese an den 

klostomen gewonnene Erkenntnis hat nach der Beschreibung BRACHETs? 

allgemeine Gultigkeit. Es handelt sich in nuce um die Invasion von Leber- 

gewebszellen und -sprossen in die Gefassgabel der Venze omphalomesenterice 

und den dort liegenden mesenchymatésen Bluthaufen. Bei Evans liest man 
daruber folgendes 

»Ausser durch Kapillarsprossen und -plexus konnen die Blutgefasse an einzelnen 
besonderen Stellen auf einem wesentlich verschiedenen Wege entstehen. Es kommt 
vor, dass gewisse Gewebe in grosse Venenstamme eindringen und diese in eine gross¢ 
Anzahl kleinerer Gefasse aufteilen, die dann das eingedrungene Gewebe ernahren. Von 
fundamentaler Bedeutung dabei ist, dass wir dann, anstatt der gewohnlichen Kapil- 
laritat zwischen Arterien und Venen, Kapillargebiete haben, welche in einen grossen 


venosen St 1 eingeschaltet sind. Die besten Beispiele hierfur bilden das Eindringen 
I 


des Lebergewebes in die Dottervenen, das diese Gefasse in das Pfortadersystem und 
| 


das System der Lebervenen aufteilt, und das Eindringen der Urnierenkanalchen in 

cardinales posteriores (F. T. Lewis 1904), durch das voriibergehend ein Pfort- 
adersystem der Urniere zustande kommt. Die auf diese Weise entstandenen Gefasse 
sind bemerkenswert unregelmassig und oft viel grosser als normale Kapillaren. So 
auffallend sind in der Tat die so entstandenen Gefasse, und so mannigfache Unter- 
schiede zeigen sie gegenuber gewohnlichen Kapillarplexus, dass Minor (1900) sie des- 


halb mit einem besonderen Namen als ,Sinusoide‘ bezeichnet hat.“ 

Fur das Einsprossen des Lebergewebes kann man Tropismen verant- 
wortlich machen. Die Dottervenen werden in der Tat grossere Ernahrungs 
moglichkeiten bieten als das leere Darmrohr. 


Auf diese Anordnung werden wir speziell im 27. und 29. Kapitel Bezug nehmen 


Am Entoderm wird je nach der Wirbeltierklasse vollstandig oder zum 


Teil noch ein anderes Material gefasst, der Sauerstoff. Der Aufnahmeort 
liegt meist am Anfangsteil des Schlauches (Kiemenbogen resp. Lungen). Nur 
in seltenen Fallen (einige Schlammfische*) erfolgt die Aufnahme durch den 
1 Vegi. p. 286 
BRACHET, zitiert p. 224 
3 Evans, l. c., p. 502 
4 WINTERSTEIN in seinem Handbuch d. vergl. Physiol., 
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Darm, in Analogie zu der bei Wirbellosen ziemlich verbreiteten Darmatmung. 
Lungen- und Kiemenatmung zeigen nach der prinzipiellen Seite keine Diffe- 
renzen, tberall wird O aufgenommen. Die ganze hier vorgetragene Betrach- 
tungsweise bringt es mit sich, dass man sich a priori diesen Absorptions- 
prozess an zellulare Mechanismen gebunden denkt; der klassischen Physio- 
logie war es aber je daran gelegen, den Gasaustausch auf rein physikalische 
Momente, Diffusion bei Spannungsdifferenzen, zuruckzufthren. 


Es liegt weder in meiner Aufgabe, noch Absicht, die Frage ausfthrlich zu _ be- 
handeln und zu entscheiden. Vielleicht hat man bei ihrer Erorterung das entwicklungs- 
geschichtliche Moment zu wenig berticksichtigt. Wohl wurde auch auf die Schwimm- 
blase zuriickgegriffen, die man — wie sich spater herausstellte — zu Unrecht, als Aus- 
gangspunkt der Lungenentwicklung betrachtete; aber fur die Lunge selbst hat man 
vielleicht noch zu wenig bedacht, dass es sich um ein neues im Laufe der Wirbeltier- 
entwicklung erst werdendes Organ handelt, dessen Funktion entsprechend dem sich 
vollziehenden Ausbau selbst auch einem Wechsel unterzogen ist. Da die weitere Herz- 
entwicklung innerhalb der Wirbeltierreihe in engem Zusammenhang mit dieser Fort- 
entwicklung der Lungen steht, werden wir noch wiederholt auf diese Fragen stossen, 
und — was uns im jetzigen Zusammenhang interessiert — auch auf den Werdegang 
hinweisen, der von der ursprtinglichen Sekretion zum Vorherrschen der Diffusion fuhrt 
(vgl. Kap. 26 und 30B). Hier nur einige Randbemerkungen. 

a) Entgegen der friher herrschenden Ansicht sind die Lungen nicht das Homo- 
logon der Schwimmblase, sondern sie stellen das Derivat der letzten Kiementasche 
dart. Die aus der Schwimmblasenfunktion gezogenen Schltsse diirfen daher nicht ohne 
weiteres auf die Lunge tbertragen werden 

b) Die O-Absonderung nach der Schwimmblase ist ein echter Sekretionsprozess 
Durch welche Mechanismen eine eventuelle Rtickresorption stattfindet, ist nicht be- 
kannt?. 

c) Uber die bei der Atmungstatigkeit der Dipnoerlunge und der Schwimmblas¢ 
einiger Fische (einige Ganoiden und Teleostier) wirksamen Krafte ist nichts bekannt* 

d) Bour* hatte den Gasaustausch in der Lunge als sekretorischen bezeichnet, da 
er experimentell Falle kennen lernte, in denen der Austausch entgegen dem Gefalle 
zu laufen schien. Es hat den Vertretern der physikalischen Betrachtungsweise natur- 
lich Genugtuung bereitet, als Bour® spater selbst einen anderen Weg zeigte, wie diese 
Falle zu interpretieren seien. Der Gasaustausch geht nach dieser Auffassung letzten 
Endes doch mit rechten Dingen zu, d. h. entsprechend dem Gasgefalle, aber dieses 
Gefalle kommt dadurch zustande, dass die Lunge ihrerseits fahig ist, im Bedarfsfall 
die Gasspannung innerhalb der Lungenkapillaren zu andern. 

Dies aber ist alles, was wir vom Standpunkt einer biologischen Betrachtungsweise 
aus zu wissen notig haben: Jnnerhalb der Lungen kommt es su sweckmdssigen Regu- 
lierungen, oder es kann im Bedarfsfall doch dazu kommen, dass dabei der Angriffs- 
punkt ein anderer ist, als man sich bei dem Namen Sekretion erst vorstellt, ist von 
sekundarer Bedeutung. 

e) Der Umstand, dass nicht tuberall in der Wirbeltierreihe O-Aufnahme und 
COs-Abgabe an die Lungen gebunden sind, sondern dass (bei Schlammfischen, Amphi- 

1 Siehe BRACHET, I. c., p. 500 ff 

2 WINTERSTEIN, lI. c., p. 161 ff. 

3 WINTERSTEIN, |. c., p. 154. 

* Zusammenfassung im NacGetschen Handbuch d. Physiol., Bd. I, 1 

> Bour, zitiert nach WINTERSTEIN, I. c., p. 246 ff. und 258. 


A: Z. 1933. {11 


O-Aufnahme 


durch 


Ktemen 


und Lungen 


Sekretion 


Di} 


4 

er 

21. 


} 


yestimmt 


ra 


I 


n Organen, Stromungen umgekehrt 


vom Empfanger zum 4] 


MAX HAUSMANN 


Teil O zwar durch die Lungen 
die Kiemen oder die Haut 


thlenden zellularen Funktion 


oder den Darm aufgenommen, COs 

abgegeben wird, scheint die Bedeutung der 
zu belegen, lasst sich freilich auch auf physi 

zuruckzufuhren! 


Briicke fiir das Verstandnis der COv-Abgabe durch die Lunge liefert der 
Nachweis von Verbrennungsprozessen in der Lunge selbst?. 
Bereich von Kiemen und Lungen ist der Funktionsablauf meist eindeutig 
O sanguipetal, CO. sanguifugal. Dass aber auch hier, wenigstens bei ver- 
und in beiden Richtungen vorkommen kon- 
Seispiel der Schwimmblase und auch das von den Verfechtern der 


uns das 


le 
ie betonte Beispiel von umgekehrter Gasstromung bei umgekehrtem 


Umkehrung des Funktionsablaufes begegnen wir vor allem beim 


Hier wird je nach der Beschaffenheit der Haut das Gefassystem 


pender. Die Vorstellung einer urspriinglich resorptiven 
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Beziehungen sind hier ausserordentlich intime. Das um die Nervenzellen ge- 
sponnene Gefassystem ist viel dichter, engmaschiger, als man fruher annahm’. 

Bei der Bildung des Liquor im Bereich der Blut-Liquorschranke denken 
wir selbstverstandlich zuerst an eine sekretorische Wirkung. Was sezerniert 
wird, entspricht aber nach seiner Zusammensetzung (vgl. Kap. 23 A und 24 D) 
so sehr dem Meerwasser, dass wir diese Sekretion ohne weiteres als etwas 
Sekundares betrachten werden, bestimmt,.den Ersatz fur ein urspriingliches 
Milieu externe zu liefern. Der Sekretion entspricht wiederum als Gegensttck 
die Resorption des Wassers, ein Vorgang, der in der Phylogenese vermutlich 
der Sekretion vorausgegangen ist, aber, wie wir spater horen werden, auch 
jenen Tieren nicht fremd ist, die sich das Milieu durch Sekretion selbst be- 
reiten. 

Vor allem ist auch bedeutungsvoll, dass Capillaren und Sympathicus- 
nervenzellen in ein enges Wechselverhaltnis treten. Coelothel und Nerven- 
zellen erobern sich beide den Korper, durchsetzen ihn als Capillarnetz und 
als Synzytium. Genetisch stammen sie von benachbarten Stellen. So ist ihr 


gemeinsames oder sukzessives Vorwachsen nach den verschiedensten Regionen 
auch nicht weiter uberraschend. Die Ganglienzellen heften sich dabei dem 
Blutgefass an, wenigstens treten sie erst viel spater aus dem Spinalverband, 


als sich die primitiven Gefasse bilden®. 
Auch hier muss auf spatere Ausfuhrungen verwiesen werden 


wichtige Beziehungen geht das Capillarsystem nun mit dem J/eso- 


In Kapitel 23 B sahen wir, wie durch Zusammenwachsen von Endothel- 
schlauch und Coelomblase das Herz entsteht. Kapitel 24 wies auf den Kon 
takt von Gefassen und Mesenchym erstmalig hin. Hier interessiert uns noch 
das Verhaltnis des Gefassystems zur primitiven Seitenplatte, und zwar speziell 


zu ihren zwei dorsalen Abschnitten, den Muskelplatten und dem Zwischen 


stuck. Die Beziehungen zum Muskel durfen uns hier nicht lange authalten, es 


sei nur auf die ausserordentlich dichte Besetzung der Muskulatur mit Capil- 
laren hingewiesen und auf deren charakteristische Anordnung’, ferner auf 
den Hamoglobingehalt der Muskeln selbst, endlich auf das Zitat aus EvANs 

wonach Mesenchymverdickungen, welche Vormuskelmassen dar- 


dem Vordringen der Gefasse anfanglich feindlich gegenuberstehen. 


) 
Be tcnungen 


derm ein; wir haben bereits einen Teil dieser Beziehungen kennen gelernt. ¢4, 


iell sur pri- 
iven Setten- 


platte, 


ur Muskulatur, 


\usfuhrlichere Behandlung erheischt nun das Verhaltnis zum Zwischen- <1 


stuck und vor allem zu jenem Teil, aus dem das Nierensystem hervorgeht. 


Es kommen hier zum Kontakt das Gefassystem, also nach unserer Auftas- 


Siehe Preirer, Angioarchitektonik der Grosshirnrinde. 1928 
Siehe Bracuet, |. c., p. 472; MULLER, Das vegetative Nervensy 
Entwicklungsgeschichte; STREETER im Handbuch von Keibel und Mall. 
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sung ein Stuck ausgewandertes eigentliches Coelom, und ein verzweigtes 
Rohrenwerk, das ebenfalls aus dem Coelom hervorgegangen ist, allerdings 
aus dem primaren, und das zum Teil seine ursprunglichen Beziehungen zum 
Coelom vollig aufgegeben, manchmal aber auch noch bewahrt hat'. Die ver- 
wandtschaftlichen Beziehungen sind also offenkundig, und es entsteht die 
Frage, ob sich diese nahe genetische Verwandtschaft bei der Beziehungsnahme 
irgendwie auswirkt. 

Die Gefassversorgung des Nierensystems besitzt eine Reihe von Merk- 
wurdigkeiten*. Sie ist sehr dicht, sie zeigt bis zu den Vogeln hinauf die Dis- 
position eines Pfortadersystems, und sie bietet die merkwurdigen Glomerulus- 
verhaltnisse, dazu eine Blutstromung, die offenbar zur Reihenfolge des Funk- 
tionsablaufes innerhalb eines Nierenelementes Beziehungen hat. Endlich ist 
die Niere ein Ort der Anhaufung primitiver Blutelemente. 

Wir greifen einzelne Fragen heraus: 

Der Pfortaderkreislauf ist vor allem ein Attribut der Urniere und findet 
sich daher bei Fischen und Amphibien, ausserdem wird aber auch ein Pfort- 
adersystem der Reptilien beschrieben, also fur eine Nachniere; bei den Vogeln 


scheint sie nur embryonal vorubergehend vorhanden, bei den Saugern’ an- 


gedeutet zu sein. Die zufuhrenden Venen des Pfortadersystems stammen aus 


dem hinteren Korperabschnitt, die aus ihnen hervorgehenden Capillaren um- 
spinnen die Harnkanalchen, wahrend die Glomeruli von arteriellem Blut ge- 
speist werden. Es ist nun sehr bemerkenswert, wie auch dort, wo ein Pfort- 
adersystem fehlt, die Zirkulation derart ablauft, dass das den Harnkanalchen 


zugefuhrte Blut schon ganz oder doch teilweise venOs ist oder, vorsichtiger 
gesagt, mit Geweben im Austausch gestanden hat. In der Tat empfangen die 
Harnkanalchen meist Blut, das bereits die Glomeruli passiert hat, und in den 
Fallen, wo auch noch eine direkte arterielle Zuleitung zu den Harnkanalchen 
vorkommt oder vorkommen soll, liegt zum mindesten gemischtes Blut vor. 

Wichtig ist nun, dass das Pfortadersystem, ahnlich wie bei der Leber, 
derart zustande kommt, dass das Zwischensttick der angreifende Teil ist. Wir 
finden im p. 410 wiedergegebenen Zitat einen diesbeziglichen Hinweis. 

Arbeit Lewis’ ist mir nicht im Original zuganglich, auch habe ich 
den Vorgang sonst nirgends beschrieben gefunden; so muss ich mich auf 
diese Feststellung beschranken, die aber genugt, um den vorwiegend re 
sorptiven Charakter des Kanalchensystems zu belegen. 

Die Glomeruli sind eines der vornehmsten Attribute des Nephrons; ab- 
gesehen von Fischen, wo sie in der Urniere anfanglich oder seltener dauernd 
fehlen, begegnen wir ihnen durchwegs. Sie scheinen derjenige Teil des Nie- 

1 Siehe Kap. 22 
2 Eine wertvolle Zusammenfassung der anatomischen Verhaltnisse siehe bei Nou 
Exkretion (der Wirbeltiere) im Handbuch d. vergl. Physiol., Bd. II, 2, p. 760 ft., 


ziell auch p. 790 ff. Bearbeitung der Fische durch P. MAYER 


> Siehe Evans, |. c., und Hocustetrer, Hertwigs Handbuch, 
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rensystems zu sein, wo Blutgefass und Kanalchensystem den engsten Kontakt 
nehmen. Schon rein didaktisch wird ja die Genese so dargestellt, dass ein 


Gefassknauel die als kugeliges Blaschen gedachte Bowmansche Kapsel ein- 


drucke, vor sich herstosse und so zum doppelt konturierten, mit einem Spalt- 


raume versehenen Kelche umwandle. Die Bildung vollzieht sich auch tatsach- 
lich meist derart, doch ist die Genese des Glomerulus selbst, des Gefass- 


knauels eine ungewohnliche. 


BraAcHet! freilich sagt einige Male kurz, dass derartige Knauel von der Aorta 
auswachsen. Damit ware der ubliche Bildungsmodus realisiert. Die soviel ich sehe ein- 
zige diesbeztigliche Zeichnung (vgl. 
unsere Fig. 165) bezieht sich aber auf 
die Verhaltnisse bei den Teleostiern, 
die wegen der eigenartigen Herkunft 
ihres Gefassystems? nicht als typisch 
angesehen werden  konnen. Beim 
Neunauge entstammen nach der An- 
gabe Harras* die Vornierenarterien 
ebenfalls aus der Aorta. Sie gehen 
dann, worauf ich schon p. 288 hin- 
wies, ,in den Glomus an jeder Seite 
uber, der von der sich plotzlich in ein 
Capillarnetzwerk auflosenden Arterie 
gebildet wird“. 

Bei Fertx* aber wird wiederholt, 
und zum Teil mit aller Ausfthrlich- 
keit dargestellt, dass das ganze Mal 
pighische WKorperchen, also Bowman- 

Fig. 165. Forellenembryo. Querschnitt durch Vor- 
niere. H Entoblast; Gl Glomerulus: N Vornie- 


renkammerchen; Ni Nephrostom. (Nach SwWAEN 
mit einem Gefass der Aorta erst se- und BrACHET, aus BraAcuHeEtT, Fig. 486.) 


sche Kapsel inklusive Gefassknauel, 


in loco entstehen und die Verbindung 


kundar zustande komme. Ich verweise 

auf seine p. 177 fur die Vorniere; auf die p. 249 wiedergegebenen Zeichnungen WHEE- 
LERS (unsere Fig. 166 a und b); auf p. 252, p. 256, p. 276, p. 293 ftir die Urniere; 
p. 322 usw. fur die Nachniere. P. 356 liest man: ,Uber die Herkunft der Gefasse des 
Glomerulus ist nichts bekannt, soweit ich nach Untersuchungen am menschlichen Mate- 
rial urteilen darf, entstehen sie auch hier in loco, unabhangig von dem ubrigen Gefass- 


system, dem sie erst sekundar angeschlossen werden.“ 


Durch diese Aussagen wird man unwillkurlich zu der anscheinend recht 
ketzerischen Vermutung gedrangt, der Glomerulus sei tberhaupt nicht ein 
von einem echten Gefiss gebildeter Kniuel, sondern gehore mit zu den Diffe- 
renzierungen der Harnkanalchen, sei ein Stiick Nephron, zu dem das Gefass- 
system nur den zu- und abfiihrenden Schenkel liefere. Diese Annahme kann 
sich ausser auf die bisher genannten Beobachtungen auf die Tatsache be- 

1 


9 


* Vel. Kap. 23 C. 
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ren. 
pru 


Harnleiter 


entwickelndes Urnierenkanalchen aus ein 

(Nach WHEELER, 1899.) a zeigt die primare Schlinge 

der aufsteigende Schenkel beginnt sich an seinem blinden Ende 
Der absteigende Schenkel, noch solid, 


\nlage der Bowmanschen Kapsel 


adorsatus 


Bowmanschen Kapsel) 

Harnleiter ein. Unter der 
des Coelomepithels (Rest des Urnierenstreifens), aus dem sich de 
soll. b. Das Urnierenblaschen hat sich erweitert und wird von 
Coelomepithel abgeschniirten Glomerulusanlage eingestulpt. Dic 
geblieben und mi einem Geissel 
Bd. III, 1, Fig. 159a und b.) 


Schenkels sind zylindris¢ 


Hertwigsches Handbuch, 


st Glomerulusform annehmen, dass 
Zwischenstuckderivates mit dem 


fur manche Nephrostome bekannt ist, diese Nephrostome abet 


erartiger Zusammenhang 


Beziehungen zum Glomerulus haben. 
anzunehmen 
folvei 


mmentiert: | 
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gefassen im Zusammenhang stehen. Dieses Nephrostom ist 
also ein Wimpertrichter, dessen Offnung nach dem Coelom 
geht; embryonal nun miundet sein Hals in ein Harnkanal 
chen, spater aber in der Regel direkt in eine Vene (s. Fig 
168). Man konnte nun dieses Verhalten fur eine Absonder 
heit der Anuren auffassen. Anderseits fallt es aber nicht 
schwer, vorerst konstruktiv, eine Britcke vom Nephrostom 
zum Glomerulus zu schlagen. Das Wimperende des Nephro 


stoms namlich kann sich in manchen Fallen sekundar gegen 


die Coelomhohle abschliessen!, und wir brauchen nun nur noch 


ein zuftihrendes Gefass etwa in der Gegend dieses blinden 


Endes einzuleiten, und der Glomerulus ist im Prinzip ent 


standen. Die Ableitung hat aber auch noch eine realere Be 


deutung. In Craus’? Zoologie liest man: ,In den wubrigen 


AP FF} 


Fallen fehlt der Trichter beim ausgebildeten Tiere und er 
scheint durch das Malpighische Korperchen verdringt, wel 
ches nunmehr das innere Ende des Harnkanalchens et 
nimmt?.“ 

Und embryologisch entwickelt sich, wie bei Fet1x* nach 
zulesen ist, der Glomerulus in dem inneren Vornierenkam- 


merchen, das seinerseits ein erweitertes Nephrostom darstellt 

Is braucht wohl kaum betont zu werden, dass 
eine derartige Deutung des Malpighischen Korper- 
chens von unserem Standpunkt auch nicht allzu be 
fremdlich scheint. Beide Rohrensysteme, das endgul 


Fig. 168. Rana 
tige Harn- und das endgultige Gefassrohr, sind ja sa 


Kinder der gleichen Mutter und ihrer Physiologie nach ‘eines Ne 


durchaus verwandt, was Wunder, dass aus dem einen’ phrostoms 
Vene. Ne Nephrostom; 
: V Vene. (Nach Nuss 
vorgehen konnen (Teleostier), oder dass sich beide ‘ Nx Wit 


Mutterboden sogar die beiden Rohrensysteme _her- 


Systeme partiell verquicken. rstein, IT, 2, Fig. 12.) 


Vor allem die Physiologie und die Klinik haben, wie mir scheint, allen Grund, /V1c/ 
von dieser Entstehung des Glomerulus und seiner Deutung Kenntnis zu nehmen. Schon @!¢Se? 


langst hat man es ja in der Pathologie der Nieren® bemerkt, dass dem Glomerulus 


gefass eine andere Dignitat zukommt, als etwa einem anderen Gefassbezirk. Die Drosse 


Mayer bei Nott, 1. c., p. 767 

CLAUS-GROBBEN, Lehrbuch d. Zool., Zitat 

Kursiv von mir. 

FELIX, l. c 

5 Vel. etwa: 

VoLHARD, Die doppelseitigen haematog Nierenkrankheiten im Handbuch 
inneren Medizin von Mohr und Stahelin 
VoLHARD, Der arterielle Hochdruck. Verh. d. deutschen Gesellsch. f. innere Medizin, 
35. Kongress, 1923. 
Munk, Pathologie und Klintk der Nierenkrankheiten, 2. Aufl., 1925 
Munk, Uber Arteriosklerose, Arteriolosklerose und genuine Hypertonie. Ergebi 
inneren Medizin, Bd. 22. 
W. Frey, Die haematogenen Nierenkrankheiten. Ergebn. d. inneren Medizin, Bd. 19 
Kytin, Die Hypertoniekrankheiten. Springer, 1926 
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lung der Glomeruli ruft schweren Erscheinungen, bedingt vor allem auch Blutdruck- 
steigerungen. Rein mechanisch ist die Storung nicht zu erklaren, und man nimmt Zu- 
flucht zur Wirkung von retinierten Stoffwechselschlacken oder von nephrogenen oder 
nephrotoxischen ins Blut abgegebenen Substanzen. Letztere Auffassung kann sich auch 
auf physiologische Befunde stutzen, den von BERGMANN und TicGEersTEDT! erbrachten 
Nachweis pressorischer Wirkung von Nierenrindenextrakten. Dass die Abgabe von der- 
artigen Substanzen aber bedeutend erleichtert wird, wenn eine vom Blut durchflossene 
Teilstrecke ein Stuck Nierengewebe selbst ist, bedarf wohl kaum der weiteren Aus- 


iuhrungen 


Im ubrigen ist das Verhalten unserer beiden verwandten Gewebe das- 
jenige von zwei parallel geschalteten Rohrenwerken, wobei die resorptiven 
Krafte des Nierengewebes uberwiegen, so dass durchschnittlich die Resorption 
nach der Seite der Harnkanalchen erfolgt; doch haben die verschiedensten 
Theorien sich gezwungen gesehen, auch eine Riuckresorption in ihre Ge- 
dankengange einzusetzen. Dass der Austausch mindestens teilweise sekreto- 
rischer Natur ist, wird wohl allgemein anerkannt, dass dabei Speicherungs- 
vorgange im Epithel der Harnkanalchen mit vorkommen, ist wohl in der 
Pathologie zu lange ubersehen worden, speziell auch in der Lehre von den 
Nephrosen. Im ubrigen bedingt es dann die Anlage, dass letzten Endes eine 
gewisse Lokalisation der Ausscheidung erfolgt, derart, dass bei der ersten 
Durchstromung des Glomerulus mit Vorliebe Wasser und leicht diffundier- 
bare Substanzen durchtreten, wahrend in den distaler gelegenen Partien des 
Nephrons bei geanderten Durchstromungsverhaltnissen schwerer_ resorbier- 
bare Substanzen zur Absonderung gelangen. Es wurde aber schon im 22. 
Kapitel darauf hingewiesen, dass es nicht angeht, das ganze Ausscheidungs- 
problem auf die Grundformel Filtration und Exkretion zuruckzufuhren. 

Im Anschluss mag hier auch erstmalig ein Hinweis darauf angebracht 
sein, dass an der soeben geschilderten Gewebsvermischung im Nierenbereich 
auch noch ein drittes Element Anteil hat. 

In der Abhandlung schreibt als Bearbeiter der Fische 


MayYeER? von den Knochenfischen: 


»Um die ausfithrenden Venen der Vorniere liegen Zellgruppen, die dem Marke 
der Nebennieren entsprechen, auch Adrenalin liefern (durch Vulpians Reaktion nach- 


gewlesen ) 
und in der dazu gegebenen Anmerkung: 


Rinde der Nebenniere entsprechen in der Urniere die Stanniusschen Korper- 
dorsal auf- oder eingelagert sind und die Pigmentzellen liefern — Nus- 
findet bei Argyropelecus und Gonostoma einen grossen Teil der Niere in ein 


ratselhaftes Organ der inneren Sekretion verwandelt‘, indessen ist diese Angabe einst- 


BERGMANN und TicerstEDT, Physiologie des Kreislaufs, Bd. 4, p. 128 
Neueste Erorterung dieser Fragen bei VoLHARD, Uber korpereigene kreislaufwirk- 
tofie. Verh. d. deutschen Gesellsch. f. innere Medizin, 44. Kongress, 1932 


YER bei No it, |. c., p. 782 
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weilen nicht zur Gentige begriindet. Auf die Rudimente der Malpighischen Korperchen 
in der Nachniere ist die ahnliche Deutung vielleicht eher anwendbar.“ 


Diese Beziehungen verlieren auch dann nicht ihre Wichtigkeit, wenn die 
genannten Zellen phylogenetisch spaterhin aus dem eigentlichen Nierenbereich 
herausrucken und ein gesondertes Organ, eben die Nebenniere, bilden, er- 
Offnen sie uns doch das Verstandnis fiir die Wechselbeziehungen dieser 
Organe, die sich unter anderem nach VOLHARD und HUtse! derart aussern, 
dass die nephrogene Blutdrucksteigerung nicht durch einen Anstieg der 
Adrenalinmenge, sondern dadurch zustande kommt, dass nephrogene Sub- 
stanzen die Gefasse fur die Wirkung des Adrenalins sensibilisieren. 


Eine topische Betrachtung muss ferner auch an dieser Stelle auf das Lymphoides und 
dS 


pseudoiym 


lymphoide oder pseudolymphoide Gewebe hinweisen, das ich bereits im 22. , 


nowes 
Kapitel kurz erwahnte*. Es begegnet uns besonders bei den Fischen in der 

Gegend der Vorniere oder an deren Stelle. Man ist wohl noch weit entfernt 

von einem endgultigen Verstandnis all der an diese Gewebe geknuipften Funk- 

tionen, nach deren Prufung auch Bracuet® ausdricklich ruft. So muss ich 

mich im wesentlichen auf einige suggestive Zitate beschranken. 

Das Gewebe entsteht bei den Myxinoiden durch Wucherung von Harn- 
kanalchen, Umbildung der Zellen und sekundare Durchsetzung mit Blut- 
gefassen*, Bei den Teleostiern geht die Wucherung des pseudolymphoiden 
Gewebes von der Venenwand aus’; wahrend der Ruckbildung der Vorniere 
nimmt das Gewebe an Masse zu® und bleibt zeitlebens erhalten, auch wenn 
bei einigen Formen — Vorniere und auch Teile der Urniere verschwinden. 
Das Gewebe ,,tritt in den Dienst eines andern Organsystems, indem es die 
Bildung der neu zu entwickelnden Blutkorperchen tbernimmt. Von der Ur- 


niere der Teleostier endlich liest man’: 


,Neben diesen eben aufgefithrten Gebilden, primaren Harnleitern, Kanalchen aller 
drei Ordnungen, findet sich in allen Nieren noch ein weiterer Bestandteil, der gewohn- 
lich als lymphoides Gewebe bezeichnet wird. Es besteht aus einer dichten Menge von 
Rundzellen, die uberall als Liickenbtisser die Raume zwischen den Venenwandungen 
und den Kanalchen ausfillen und eigentlich die Hauptmasse der spateren Niere liefern 
(Fig. 138° und 141). Diese Rundzellenmassen, die sich nirgends scharf von den Venen- 
wandungen abtrennen lassen, sind durch Wucherungen dieser entstanden, sie tragen 
deshaib den Namen eines lymphoiden Gewebes mit Unrecht, ich bezeichne sie als 
pseudolymphoides Gewebe. Da auch die Zellen der Venenwand, welche unmittelbar die 


1 VoLHARD, II, zitiert p. 417. 
p...242. 
BRACHET, ¢., p. 488. 
133. 
134. 
. 210. 
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Paut Mayer aber schreibt? (wir haben schon im 22. Kapitel, p. 242 
laraut Bezug genommen): 
»{m Anschluss hieran muss, ebenfalls (is 
ph ide Gewebr besonders dieset 
: die Oberhand, sobald Ur 
lann stets nur im Dienste der Niere mal 
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(siehe oben Wurmer). Die viele: 
an Barbus mit Einspritzung vor 
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Venenplexus 


Stammvene 


——Kanilehen I. 


NUNG 


~prim. Harnleiter 


Fig. 170. Querschnitt eines Forellenembryos 88 Tage nach der Befruchtung. Uber dem 

linken primaren Harnleiter (in der Figur rechts) erscheint die Anlage eines Kanalchens 

erster Ordnung der bleibenden Niere. Die Aussackungen der Stammvene haben si 

eingefaltet und geteilt und dadurch einen Venenplexus gebildet. (Nach Ferrx, Hertwig, 
III, 1, Fig. 136.) 


Wir haben es also mit durch tibersturztes Wachstum mesenchymatos 


ore 


wordenen Zellen des Blutgetassystems, oder auch des Kanalchensystems zu 
tun. Die Verhaltnisse erinnern ausserordentlich an die Bildung des Blutzell 
haufens im Bereich der Leberanlage von Petromyzon und an den vor der 
Kloake entstehenden hinteren ventralen Blutzellhaufen’. 

Der Wachstumsreiz scheint zum mindesten teilweise mit Ruckbildungs 
vorgangen im Vornierenbereich im Zusammenhang zu stehen. Die Zellen sind 
nicht lymphoid, wie schon FELIx hervorhebt, sondern ,,pseudolymphoid", 
resp. nach unseren Definitionen Angiozytenhaufen, die zu einem hamo 


poetischen Apparat werden’. 
Wir haben im 27. Kapitel darauf zurtickzukommen 


Zum Abschluss dieses Kapitels mtissen auch noch die Beziehungen der Organe mit in- 
Capillaren zu den Organen der inneren Sekretion besprochen werden, Ich "¢’®” >°*rerton 
glaube, dass die im vorliegenden Kapitel angebahnte Betrachtungsweise vom 
Nehmen und Geben des Gefassystems gerade ftir diese Organe mehr als eine 
Spielerei bedeutet. Zunachst aber einige Bemerkungen zum Problem det 
inneren Sekretion. Aus den Ausfthrungen zu Beginn dieses Kapitels (p. 404) 
und aus dem 10. Kapitel geht ohne weiteres hervor, dass die Produktion von 


* HATTA, 1. p. Se 
AscHofFf, c., p. 43; Maximow, | 
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Reizstoffen oder anderen Substanzen und die Abgabe dieser Produkte einer 
,. Zellart an die tibrigen Zellen eine ganz allgemeine Funktion ist, also nicht das 
tion. alleinige Attribut einer Piclsnnksteporic darstellt. Wir haben ja die chemische 
Korrelation innerhalb des Gesamtk6rpers gerade auf diese Substanzen zuriick- 


gefuhrt, resp. auf den Umstand, dass sie ihrerseits als adaquate Erreger 


anderer Zellgruppen funktionieren. Bei ganz verschiedenem Ausgangspunkt 


i schon fruher andere Autoren (LANGENDORFF, PAWLOW) zu einer ahn- 


ichen Auffassung gekommen; im gegebenen Zusammenhang mochte ich spe- 


ell auf SAHLI nochmals zurtickgreifen, Er schreibt?: 


,lm Lichte dieser Auffassung bedarf die Lehre von der inneren Seckretion einer 

izipiellen Erweiterung, und sie erscheint in ihrer heutigen Form als ein Rudiment 

ind als ein arger Primitivismus, welcher nur darauf beruht, dass es sich bei den bisher 

anerkannten sogenannten innersekretorischen Organen um isolierte Zellkomplexe han- 

die sich isolier ago und deshalb in ihrer Funktion leicht getrennt stu- 

lassen. Verfug wir uber Methoden, um auch die diffus im Korper ver- 

Zellarten, wie Bindegewebszellen, Epithelien, Endothelien usw. isoliert zu 

pieren oder funktionell auszuschalten, » wurde die Lehre von der inneren 
Sekretion und den Hormonen ein ganz anderes Gesicht bekommen 

Sekretion der primaren Blutbestandteile gilt, das gilt in gleicher 

schliesslich ebenfalls in das Blut gelangenden Bestandteilen der 

n sekretorischer Ursprung ja seit den Arbeiten von HEIDEN- 

neuerer Zeit von ASHER und seinen Schulern im Allg inen anerkannt 

ird. Offenbar besteht eigentlich der ganze Organismus < lauter innersekretorischen 

\rganen und Zellen. Es ist klar, dass nur diese Auffassung das Verstandnis der prak- 

tisch unendlichen MI: annigfaltigkeit der Kolloidwelt der Korperflussigkeit ermoglicht 

liesslich die Eigentumlichkeit des Blutes gegenuber andern Sekreten 

welche Muhe haben, umzulernen und das B als Sekret an- 

nfassend prazisieren wollen, so konnen wir sagen, dass der einzige 

Blutes gegenuber andern Sekreten darin besteht, dass dieses Sekret 

Produkte der Zellen des ganzen Korpers sammelt und dass dieses Sammelsekret 

Zirkulation besitzt, welche daftir sorgt, dass jede Zelle dem hormonartigen Ein- 

andern Zelle ausgesetzt wir nd dass dabei infolge des dauernden Kon- 

Sekretes mit den sezernierenden Zellen die letztern ganz direkt ohne jeden 

len Einflh r Beschaffenheit des gemischten Sekretes 

len bekommen, sodass hierdurch eine ausserordentlich einfache direkte und feine 

automatische Raeateiommniatics ‘it fur die Qualitat und Quantitat der Sekretion vor- 

wie sowohl der normale Ersatz des Blutes als die immuni 

Antikorper in unzweideutiger Weise tatsachlich lehren, 

dass jede Minusschwankung eines Blutbestandteiles sofort 

tion der verminderten Bestandteile auf die betreffenden Zellen 

wohl annehmen, dass diese Art der Regulation die Be- 

das Leben des Organismus ist und also keiner weitern 

Erklarung bedarf, weil in der Welt der Organismen nur dasjenige Bestand hat, das 


die Bedingungen des Bestehens in sich tragt 


AHLI, 
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Bei dieser Sachlage bereitet denn auch den speziellen Erforschern der 
inneren Sekretion die Abgrenzung ihres Gebietes innerhalb dieser Reichhaltig- 
keit von allgemeinen Sekretionen erhebliche Schwierigkeiten’. 

Am eindringlichsten hat sich mit dem ganzen prinzipiellen Problem, so- 
viel ich sehe, GLEY beschaftigt; er kommt dazu, die verschiedenen Zellpro- 
dukte nach ihrer Dignitat zu gruppieren und so eine gewisse Ordnung in die 
uberwaltigende Fulle der Gesichte zu bringen. Dass eine solche notig ist und 
es nicht angeht, alle Erscheinungsformen dieser ,,Sekretion“ als vollig gleich- 
artig zu behandeln, fuhlt man schon instinktiv; es lasst sich aber auch nicht 
allzu schwer eine Einteilung ableiten, die einerseits die Sekrete nach ihrer 
Funktion erfasst, anderseits auch den Ort ihrer Genese mitbertcksichtigt. 

Wir gehen nochmals davon aus, dass es im multizellularen Korper zur 
Zelldifferenzierung gekommen ist, derart, dass entsprechend ihrer speziellen 
Lagerung, Genese und Struktur die einzelnen Zellarten gleichsam in beruf- 
licher Tatigkeit einseitig mehr leisten, als ihrem Individualbedarf entspricht. 
Dieses Verhalten hat zur Voraussetzung, dass das Arbeitsprodukt jeder Zell- 
art abgestossen, dem Nachbargewebe und endlich dem Gesamtorganismus an- 
geboten werden kann. Je nach Lagerung usw. ist die berufliche Leistung eine 
verschiedene. 

Ausscheidende Organe, etwa Lungen, Nieren, stossen mehr Exkretstoffe 
ab, als ihrer eigenen Dissimilationsarbeit entspricht, sie werden so die Emp- 
fanger der zirkulierenden spezifischen und vor allem unspezifischen Dissimi 
lationsprodukte, wie sie von allen Zellen geliefert werden, wo immer sie ge 
lagert sein mogen, und was ihre spezifische Tatigkeit ist. Vornehmste Bei- 
spiele derartiger Produkte sind Kohlensaure, Wasser und Harnstoff ; den Ex- 
kretapparaten gegenuber wirken sie als Erreger, sie sind GLeys Parhormone. 

Zu Abgebern von im Stoff- und Kraftwechsel verwertbaren Substanzen 
aber entwickeln sich die Organe der Speicherung, in erster Linie Leber und 
Fettgewebe, die tber ihren Bedarf hinaus sammeln und die Reserven wieder 
freilassen (Kategorie I der Klassifikation GLrEys). 

Diejenigen Gewebe aber, die an der Eintrittspforte und den Durchgangs- 
wegen der Nahrung liegen, liefern mehr abbauende, meist fermentative Sub- 
stanzen, als sie fur ihren eigenen Bedarf, die intrazellulare Verdauung, notig 
haben; so sind sie die eigentlichen Sekretspender. Diese Sekrete werden auf 
die Korperoberflache oder ins Darmlumen hinein, also virtuell auch an eine 

1 Zur Orientierung in diesem uniibersehbaren und unubersichtlichen Gebiet standen 
mir (1928) zur Verfugung: 

Giey, Die Lehre von der innern Sekretion. Abhandlungen und Monographien aus 
dem Gebiete der Biologie und Medizin. Herausgegeben von A. Lipschitz, 1920; 

Brep., Innere Sekretion, 1V. Aufl., 1922; 

WEIL, Die innere Sekretion. Springer, 1922; 

Fatta, Die Erkrankungen der Blutdriisen, Aufl., 1928; 

BAYER und v. D. VELDEN, Inkretologie und Inkretotherapie, 1927; 


sowie die einschlagigen Monographien der Ergebnisse der Physiologie und der Patho- 
logie. 
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des Organismus ergossen. Dadurch aber, dass sie es gilt dies 

von dem Erregungsmechanismus eines Darmabschnittes auf den 

unterwegs die benachbarten Zellsysteme miterregen, haben auch 

Korrelationsmechanismus teil, der den gesamten Organismus 

wenn auch noch der Typus der ausseren Sekretion gewahrt wird. 

dann noch ein zweites hinzu. Der Mechanismus der Sekretent- 


1ung ist derart, dass die Zelle gleichsam polarisiert ist, so dass nicht bloss 


nach der Zelloberflache das als spezifisch geltende Produkt abgegeben wird, 


dass basalwarts cine zweite Substanz ins umgebende Gewebe iber 
Salzsauredriisen des Magens aus dem NaCl das HCl ins 


fliesst das Na komplementar ins B 


ut ab. Auch bei der 
mag el erartiger Dissoziationsprozess sich ab- 

Fallen handelt es sich wohl um eine primare Doppel- 
Kombination von Resorption und Sekretion. Sei nun der Mecha- 


anders, jedenfalls steht sicher, dass die doppelte Stromungs 
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das Blut anderseits nicht bloss die Materialien des allgemeinen Stoffwechsels, 
sondern auch Anreger und Bausteine zur Sekretbildung und schliesslich sogar 
die spezifischen anfanglich exogenen Materialien, an denen sich die spezifische 
Zelleistung auswirkt. 

Mit diesem Ariadnefaden kann es, wie ich glaube, gelingen, das manch- 
mal fast unentwirrbare Durcheinander der Geschehnisse einigermassen zu 
erfassen. 

Schema XI moge das Ausgesprochene noch etwas verdeutlichen. 

Der Hinweis auf die urspriingliche Herkunft hat noch weiterhin Be- 
deutung: Die Blutdriisen gelten bekanntlich als lokal unabhangig, und die 
Transplantationsversuche belegen mehr oder weniger die Richtigkeit dieser 
Auffassung. Bei der endgultigen Gestaltung, bei der ja alles vom Blut kommt 
und zum Blut geht (einzig die Lymphbeziehungen erfahren eine vielleicht 
doch nicht ganz bedeutungslose Veranderung), ist dies auch nicht weiter er- 
staunlich. All dies hindert aber nicht, dass gemass der urspriinglich lokal 
determinierten Natur der resorbierten Substanzen und gemass der lokalen 
Ausbreitung der Sekrete in ihre Nachbarschaft via Mesenchym den Wir- 
kungen der inneren Sekrete in erster Linie lokale Ztige anhaften. 

us der Durchfthrung dieser Gedankenfolge, die ich zum Schluss 

(p. 436) fur die Schilddrtse gebe, mag entnommen werden, wie sich diese 
Dinge konkret gestalten. Jedenfalls begreift man so auch ohne weiteres, dass 
neben eiwem Organ der inneren Sekretion haufig ein zweites liegt, das dem 
‘sten durch seine antagonistische Wirkung in die Zugel fallt. Da aber die 

Inkrete nicht bloss in die Nachbarschaft gelangen, sondern dank der Zirku- 
lation ihre Wirkung rasch uber den ganzen Korper sich erstreckt, verstehen 


wir es auch, wenn auch dort Ausgleichsmechanismen entstehen, und dass spe 


ziell die verschiedenen Organe der inneren Sekretion mit ihren hochwirk- 


samen Produkten eine gegenseitige Gleichgewichtsanlage anstreben miissen. 
Die Sache darf aber doch wohl nicht so aufgefasst werden, als ob dieses 
Wechselspiel der hiedenen Organe das Wesentlichste threr Funktion 
ware, so wenig als die beiden Ziigel des Vagus und Sympathicus Selbst- 
sweck sind. 

Ich habe bisher die Verhaltnisse so dargestellt, als ob durch die Abtren- 
nung der Druse von ihrem Mutterboden ihr Wesen vollig gleich geblieben 
ware. Es ist dies vielleicht nicht ganz richtig. Wir wissen, wie durch das fruh- 
zeitige Auslosen aus ihrem Verband die Genitalzelle eine gewisse Primitivitat 
bewahrt, und es ist ja im allgemeinen ein Charakteristikum der im Mesenchym 
lebenden Zelle, primitiv zu sein. Mir will es nun scheinen, dass auch den 
Organen der inneren Sekretion dieses Untertauchen in ein primitiveres Milieu 
eine andere Vitalitat verleiht, und dieser Umstand scheint mir die wesent- 
lichste Ursache dafur zu sein, dass ihnen samt und sonders eine so ausgiebige 


Beeinflussung des Wachstums zukommt (Harmozone GLEys). 
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In rascher Folge sind einige Gesichtspunkte hingeworfen worden, ftir 
die ich den Beweis in dem hier gezogenen Rahmen nicht antreten kann; ob 
sich alles halten lasst, mtsste eine genauere Analyse zeigen, jedenfalls sind 
darin einige ordnende Prinzipien ausgesprochen, die als Arbeitshypothesen 
nicht fruchtlos sein dtrften. Viele Anschauungen decken sich mit Auffas- 
sungen, die, ausser von GLEY, von MAvurReER, von IDE und von FISCHEL aus- 
gesprochen wurden'. Wenn ich sie hier bringe, so geschieht es, abgesehen 
von der durch unser Thema gebotenen Pflicht, die Bezugnahme von Geweben 
zum Capillarsystem darzustellen, um zu zeigen, wie leicht sich bei unserem 
Ausgangspunkt korrelative Verhaltnisse deduktiv ableiten lassen. 

Zum Abschluss mag nun noch die embryologisch morphologische Ab- 
leitung der einzelnen Organe mit innerer Sekretion skizziert werden. Diese 
Herkunft birgt ja den Schlussel fur ihre primitive Bedeutung und endgiltige 
Funktion. Die Funktion des Grossteils der Inkretorgane aber ist so eng auch 
mit dem Kreislaufsystem verknupft, dass wir diese Kenntnisse als Vorschule 
fur die spateren Darstellungen benotigen. 

Fur die Gruppe Schilddriise, Epithelkorper und Thymus ist die Ableitung 
von einem urspriinglichen entodermalen Anhang ohne weiteres klar. Die 
Schilddriise ist das Homologon der Hypobronchialrinne der Tunicaten. Bei 
Amphioxus und Amnocoetes ist sie noch eine direkt in den Mundhohlenboden 
miundende, zum Teil Schleim sezernierende Druse und bei den ubrigen Wirbel- 
tieren belegt ihre Ontogenese deutlich die gleiche Herkunft*. Die Epithel- 
korper sind Derivate einiger Kiementaschen, sie treten in der Tierreihe be- 
merkenswerterweise erst dann auf, wenn es nicht mehr zu deren Durchbruch, 
also zur Bildung von Kiemenspalten kommt. BRACHET gibt (unsere Fig. 171) 
eine schematische Darstellung, in der sukzessive der Ubergang eines mit dem 
Pharynx direkt kommunizierenden Hohlraumes zu den im Mesenchym iso- 
liert liegenden Organen, bei den Amnioten Thymus und Epithelkorper, ver- 
folgt werden kann. Ob in diesem ersten Stadium eine aussere Sekretion tat- 
sachlich stattfindet, ist mir nicht bekannt. Auf alle Falle erfolgt ontogenetisch 
morphologisch der Ubergang von der ausseren zur inneren Druse. Auch ihr 
definitiver Aufbau zeigt noch deutlich die epitheliale Herkunft, wahrend bet 
der Thymus, die bei allen Wirbeltieren (Cyklostomen?*) an ahnlicher Stelle 
auf gleiche Art entsteht, die ursprungliche Natur durch sekundare Umwand- 
lungen hochgradig verwischt wird’. 

Wir haben im 27. Kapitel darauf zuruckzukommen 

Als letztes Derivat der Mundhohle sei die Hypophyse erwahnt, deren 
Vorderlappen im wesentlichen aus der RatHKEschen Tasche sich bildet, also 

1 Zitiert nach Brept, |. c., p. 17, 18 und 27 

2 Maurer im Hertwigschen Handbuch, Bd. II, 1. Teil; SvALe Vincent, Jnnere 
Sekretion. Ergebn. d. Physiol., Bd. 11. 


BRACHET, l. c., p. 444. 
4 Vel. Maurer, |. c.; BRACHET, l. c., 


22. — A. Z. 1933. 
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einer dorsalen Ausbuchtung 
der Mundbucht dicht vor 
der Kachenmembran'. Die 
Funktionsverschiebungen, die 
dabei stattfinden, geben uns 
hier noch manches Ratsel auf. 
Fast mochte man _ glauben, 
dass die Orientierung nach 
dem Hinterlappen oder die 
Nachbarschaft der Chorda 
usw. hier zum Schluss wich- 
tiger wird als der ursprung- 
liche Zusammenhang mit der 
Mundhohle, der bei einigen 
Selachern und Petro- 
myzonten dauernd erhalten 
bleibt (CORNING), 

Noch wichtiger ist eine 
phylogenetische Betrach- 
tungsweise eben dieses Hin 
terlappens. In erster Linie 


ist hier daran zu erinnern, 


dass der Hinterlappen wahr- 


scheinlich gar keine Driise 


mit innerer Sekretion ist. 


Schon rein morphologisch 

steht ja der Hinterlappen via 

Hypophysenstiel direkt mit dem 
Fig a, b, c. Schema der Entwicklung einer Kie- 
menspalte eines Amnioten. Cec ektodermale Kie- Infundibulum in Verbindung. Es 
menfurche; Cen entodermale Kiemenfurche; P durfte aber auch nicht angehen, 
Entodermsack (in Fig. c oben die Schilddriise, 
unten die Thymus); Ph Pharynx. (Nach BraAcHET, 

Embryologie, Fig. 423 a, b, c.) 


dieses Gebilde mit dem Pankreas 
zu analogisieren das ja seine 
Verbindung mit dem Mutter- 
boden ebenfalls bewahrt und die Hinterlappensekrete etwa dem Insulin  gleich- 
zusetzen aus dem einfachen Grunde, weil nach neueren Forschungen das wirksame 
Hinterlappenprodukt zum mindesten teilweise nicht in die Blutbahn, sondern in den 
3. Ventrikel sezerniert wird? 

Nach all diesen Uberlegungen ware also der Hinterlappen als Organ der inneren 


Sekretion zu streichen, und man konnte seine Einreihung in diese Kategorie nur noch 


' Siehe Lehrbucher der Embryologie, bei Bracnet auch die Varianten und einige 
neuere Gesichtspunkte, ferner Erpuerm, Pathologie der Hypophysengeschwiilste. Ergebn 
d. Pathol., Bd. 21, II 
Bayer, c., p. 63 

Kritische Darstellung bei P. TrRENDELENBURG, Pharmakologie und Physiologie des 
Hypophysenhinterlappens. Ergebn. d. Physiol., Bd. 25. 
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damit rechtfertigen, dass er sich dicht dem Vorderlappen anlegt und mit diesem zweifel- 
losen Organ der inneren Sekretion besonders intime Wechselbeziehungen eingeht, viel- 
leicht wie ein Stiick Sympathicusgewebe als Nebennierenmark sich mit dem Interrenal- 
system der Nebennierenrinde schliesslich verbindet. 


Fur unser Endziel ist es aber nicht das Wesentliche, den Hypophysen- 


hinterlappen richtig zu klassifizieren, sondern tiberhaupt Verstandnis fiir 


seine Bedeutung und Funktion zu erlangen, mag sich nun diese letzten Endes 
in Form einer ausseren oder einer inneren Sekretion manifestieren. Ich 
knupfe an die phylogenetischen Uberlegungen, und wenn man will auch Spe- 
kulationen an, die von den Zoologen und vergleichenden Anatomen zu einer 
Zeit gemacht wurden’, als eine funktionelle Bedeutung des Hirnanhanges 
noch nicht bekannt war, so dass nur seine Deutung als rudimentares Organ 
moglich schien. Wir wissen aus der Embryologie, dass das Zentralnerven- 
system, anfanglich eine Platte, erst sekundar zum Hohlraum sich schliesst, 
und zwar erfolgt der Verschluss nicht gleichzeitig, vielmehr bleiben eine Zeit- 
lang am kranialen wie am kaudalen Ende des Rohres Offnungen bestehen 
(Neuroporus ant. und post.), durch welche das Lumen des Rohres noch mit 
der Aussenwelt in Verbindung steht. Der Neuroporus ant. entspricht dem 
spateren Recessus impar der Lamina terminalis’. Man darf nun wohl an- 
nehmen, dass auch in der Phylogenese ein solches Stadium bestand, in dem 
das Innere des Neuralrohres vom (Meer-)Wasser durchspult und so mit dem 
adaquaten Milieu direkt versorgt wurde. 

Da hinterer und vorderer Neuroporus nicht gleichzeitig zum Schluss 
kommen, scheint es weiterhin nicht unmoglich, dass die Wasserzirkulation 
auch noch einen anderen Weg genommen habe. Bei Beschreibung der Epi- 
physengegend hoben die vergleichenden Anatomen mit Nachdruck hervor, 
dass man es mit zwei Gebilden zu tun hat: dem Parietalorgan, einem augen- 


ahnlichen Sinnesorgan, das aber nicht allgemein verbreitet vorkommt, und 


der eigentlichen Epiphyse, deren Zellen sekretorischen Charakter haben’. 


Diese Ausstulpung reicht nun in manchen Fallen bis ins Schadeldach oder 
doch an dieses heran, und EpinGer betont nachdriicklich, dass nicht alle 
Locher am Schadeldach fossiler Tiere als Lucken aufgefasst werden durfen, 
die bestimmt waren, Sinnesorgane aufzunehmen. Was liegt da naher, als auch 
diese Stellen als ursprungliche Durchtrittsorte fur zirkulierendes Wasser auf- 
zufassen 

An Hand einer Abhandlung von WinTERHALTER* habe ich mich nachtraglich uber 
neuere Ansichten orientieren konnen. In diesem Zusammenhang interessiert uns der 
Abschnitt tiber das Foramen parietale, dem man beinahe bei allen Gruppen der niederen 


1 Epincer, Bau der nervosen Centralorgane. 2. Bd., p. 200 
2 CorNING, I. c., p. 462. 


3 EDINGER, l. c., p. 206 ff. 
4 WINTERHALTER, Untersuchungen tiber das Stirnorgan der Anuren. Acta Zoolo- 


gica, Bd. XII, 1931. 


Phylogenetische 
Deduktionen 


Urspriingliche 
V erbindungen 
mit Aussenwelt 


933 
420 


MAX HAUSMANN 


Vertebraten bis und mit 


den Reptilien begegnet. 


= 
Sein Vorhandensein ist 
C260 


verstandlich, wenn man 
seine Bestimmung darin 
erblickt, die Parietalorgane 

deren genauere Unter- 
tellung wird wieder in 
Frage gestellt vom 
Sinnesorgancharakter auf- 
zunehmen. 

Die Bedingungen, 
welche heute zu _ dieser 
Bildung fuhren, sind oft 
nicht zu erkennen. Es 
handelt sich in manchen 
Fallen nicht mehr um eine 
direkte izung als An- 
stoss in der Entwicklung, 
wie Beobachtungen 
IKLINCKOWSTROMS (1894) 
an Iguana und OwsJANn- 
NIKOWsS (1889) an Lacerta 
Vivipara zeigen, sondern 


wohl um eine erblich 


fixierte Anlage mit Be- 
zu einer fruher 
vorhandenen Funktion.“ 
Etwas nachdenklich 
eegenuber einer derartigen 
Deutung stimmt die von 
\WINTERHALTER? gebrachte 
Mitteilung Apes, dass be- 
its bei den Stegocepha- 
also fossilen Proto- 

Ganglienregion, 
won lavellina reptilien, di dem 
1 intestinalis ( : arbon nd dem Perm 
h SEELIGER, au R ' gehoren, ,die Offnung 
interstein, IH, 2, Fig. 116.) Hyy » J9 Site an alten Schadeln bei ein- 
grubenkanal: fg immerg rebralganglion ; 
Ganglienzellmasse; fm Fibrillenmasse aie 1m 
Blutlakunen ; Pigmentzellen; e Jug tan noch ein 
foramen parietale 
bei diesen Tieren d Palaozoikums, h auf den Ruiick- 


rrganes geschlossen 
Vielleicht braucht aber das Wasser gar nicht unbedingt oder ausschliess- 
lich in dieser Richtung zu fliessen, sondern folgt einer durch den Verlauf 
der RatHKEschen Tasche vorgezeichneten Bahn. 


1 WINTERHALTER, l. ¢ 


WINTERHALTER, I. 
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Fig. 173. Embryo von Zoarces viviparus. Gegend des Infundibulums. Hy Hypophyse; 
Sv Saccus vasculosus; N Nerv des Saccus vasculosus; J Infundibulum. (Nach Dam- 
MERMANN, aus BraAcHET, Embryologie, Fig. 331.) 

Ich mochte hier auf eine Angabe BurtAns! tiber die Hypophyse der Tunicaten 
hinweisen und gebe gleich noch das zugehorige Bild (unsere Fig. 172). Burtan lehnt 
einen exkretorischen Charakter dieses Organs ab, betrachtet es vielmehr — die Cilien 
der Flimmergrube schlagen einwarts — in Ubereinstimmung mit den meisten Autoren 
als ein die Beschaffenheit des Meerwassers kontrollierendes chemisches Sinnesorgan 


Bei diesen stets sich wiederholenden anatomisch-genetischen Zusammen- 
hangen mit dem Wasser der Aussenwelt ist es ohne weiteres verstandlich, 
dass die Gegend des 3. Ventrikels auch funktionelle Beziehungen zum Wasser 
einging, und diese Funktionen haben sich auch dann erhalten — so mochte 
ich vermuten —, nachdem eine Zirkulation von Meerwasser oder Amnion- 
fliissigkeit oder ein direkter Kontakt schon lange nicht mehr in Frage kam, 
diese Flissigkeit vielmehr, wie wir oben ausfuhrten, durch den selbst berei- 
teten Liquor cerebrospinalis ersetzt wurde. 

Man kann sich eine derartige Funktion nach zwei Richtungen hin denken. 
Die Aussage BURIANsS weist uns auf eine chemische Kontrolle des Aussen- 
wassers hin, 

Pour s’assurer de la fonction de cet organe,“ schreibt For, ,,il suffit d’ajouter 
a la goutte d’eau, dans laquelle nage une Appendiculaire, un peu du tapis noir d’un 
ceil entré en décomposition, soigneusement broyé. Dés que les premiéres parcelles du 
pigment entrent dans le pharynx, on les voit pénétrer dans la fossette nasale ( Flim- 
mergrube) et aussitot l’animal fait passer l'eau par ses branchies et s’enfuit.“ ? 

Hier erinnern wir uns der Rolle, die nach neueren klinischen und experimentellen 
Erfahrungen unsere Region als Kontrollorgan der Wasser- und Salzhaushalte spielt 

Eine zweite Funktion durfte mechanisch statischer Natur sein. Ich mache 
darauf aufmerksam, dass hinter dem Infundibulum sich bei fast allen 
wasserlebenden Wirbeltieren® der Saccus vasculosus findet, eine strukturelle 

! BurtAN im Handbuch d. vergl. Physiol., Bd. II, 2, p. 627. 


2 Zitat aus Burtan, |. c., Anmerkung 2, p. 627 und 628. 


3 EpINGER, l. c., p. 198; BRACHET, Il. c., p. 348 
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Mischung von rezeptorischen und chorioidalen Elementen (unsere Fig. 173). 
Seine Entwicklung zeigt bedeutende Schwankungen. Bei den Fischen der 
tiefen Gewasser ist er stark, bei den Fluss- und noch mehr den Teichfischen 
nur schwach entwickelt, so dass ,,ce trés curieux organe ... semble bien avoir 
pour fonction de mesurer la pression et la profondeur de l’eau"’’. 

\uch bei diesen Fischen dirfte es sich nicht mehr um eine direkte Zirkulation 
von Meerwasser uber den Boden des 3. Ventrikels hinweg handeln, und so tberdauert 
schon hier die Funktion den Anlass ihrer ersten Genese. Zur Frage, wie dieser Mecha- 
nismus sekundar spielt, werde ich spater einige Vermutungen (Kap. 308) aussern. 
Hier noch der Hinweis, dass beim Menschen die Hypophyse rings, auch oben, von 


einer starren Duraschicht eingefasst wird, die vielleicht fiir die Fortleitung von Druck- 


schwankungen ebenfalls in Betracht kommt, und dass diese Dura sinuodse Hohlraume 


in sich schliesst, die zum Teil sogar arteriellen Gefassen Durchtritt gewahren. 
Am gleichen Ort werden wir auch die weiteren Konsequenzen verfolgen, die sich 
aus diesen Verhaltnissen ergeben. Das Landtier wird weniger leicht wie der Fisch 
Wechsel seines Aufenthaltortes gefahrdrohende Zonen vermeiden oder fliehen 
es wird im wesentlichen durch innere Ausgleichsvorgange, deren Entstehung 
beim Fisch schon angebahnt sein dirfte?, eine Anpassung zu erzielen suchen. 
Dieser Ausgleich hat fiir uns vor allem im Hinblick auf die zirkulatorischen Verhalt- 


iteresse. Er erfolgt teils durch nervose Mechanismen, teils eben durch die Bil- 


Sekreten, die man unter die Inkrete einbezieht 
Fur die ubrigen eigentlichen Organe der inneren Sekretion scheint die 
Beweisfuhrung ihrer ursprunglich ausseren Sekretion etwas schwieriger. Da 
mag man sich daran erinnern, dass das Coelom eben auch einen Kanal dar- 
lIt, und dass die noch zu betrachtenden Organe Derivate des Coelomepithels 
Bei der Nebenniere gilt diese Aussage freilich nur fur die Kinde, das 
Interrenalsystem ; fur das Mark, das ja auch in der Phylogenese noch unab- 
hangig von der Rinde sich bildet, besteht bekanntlich ein anderer Entstehungs- 
modus. Die Rinde also bildet sich aus einer Epithelleiste an der dorsalen 
medialen Umbiegungsstelle des Coeloms. Durch Verlagerung gelangt sie 
mesenchymwarts zwischen die grossen Gefasse. Man wird diese Euinstul- 
yingen morphologisch kaum als eigentliche Drtsenbildungen ansprechen 
diirfen, und so scheint unsere Formulierung, wonach die Drusen mit innerer 
Sekretion aus Drtisen mit Ausserer Sekretion hervorgegangen sind, sich hier 
nicht zu bewahrheiten. Und doch ist die Abweichung nicht tiefgreifend; wir 
brauchen nur aus der Formulierung die Driise wegzustreichen, und die Uber- 
einstimmung ist wieder hergestellt. Die Verhaltnisse liegen in der Tat folgen- 
dermassen: 
Die Rindenzellen sind bekanntlich durch ihren hohen Lipoidgehalt cha- 
rakterisiert: derartige Zellen sind uns schon frither, bei den Wirbellosen, 
begegnet. 


BRACHET, l. ¢ 
2 TRENDELENBURG, | 


328 
A 
< 4 
C., 38d 
22 
432 


329 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


Ich weise auf den Fettkorper der Insekten hin, der schon von DELAMARE zum 
Vergleich herangezogen wird'. Noch eindrucksvoller aber ist ihr Befund bei den Wur- 
mern; sie fithren den Namen von Elaozyten oder Oleozyten und stehen genetisch mit 
den Genitalzellen und den roten Blutkorperchen in enger Beziehung. Es sind nicht nur 
Wandzellen, sondern als freie Zellen werden sie wie ihre Verwandten in die Coelom- 
hohle abgestossen. 


Die gleichen Verhaltnisse bestehen auch fur die Wirbeltiere in vielen Be- 
ziehungen zu Recht. An vollig benachbarten, manchmal kaum von einander zu 
trennenden Stellen entstehen Rindenzellen und Genitalzellen (im _ weiteren 
Sinne), ihr morphologischer Aufbau (Lipoidgehalt usw.) weist grosse Ahn- 
lichkeiten auf. 

Diese verschiedenen Zellen entstehen nun bei Wirbellosen und Wirbel- 
tieren nicht nur topographisch nebeneinander, sondern sie sind durch zahl- 
reiche funktionelle Wechselbeziehungen miteinander verbunden, sei es, dass 
sie sich als freie bewegliche Zellen in toto entgegengehen, sei es, dass von 
den einzelnen Zellen Abbauprodukte und Sekrete abgegeben werden, die 
direkt zu den benachbarten Zellen oder in die Coelomhohle gelangen. Letz- 
teren Vorgang werden wir in Ubereinstimmung mit einer ausseren Driisen- 
sekretion setzen durfen. Wenn nun entsprechend dem fur das Coelom uber- 
haupt geltenden Gesetz? diese Coelom-An- und -Einwohner als exotropische 
Gebilde ins Mesenchym verlagert werden, so bleiben sich die Verhaltnisse 
in manchen Beziehungen gleich. Zwar sind diese Zellen zum grossen Teil, 
im Gegensatz zu den Coelombewohnern der Anneliden, freie, unbewegliche 
Zellen die Eizellen freilich bewahren auch hier noch ihre Wanderlust - 
und die sekretorische Tatigkeit verliert wohl vollig ihren zum Teil holokrinen 
Charakter, wird ausschliesslich merokrin; nach wie vor aber besteht eine 
sezernierende Tatigkeit. Da die Sekrete nunmehr auch in Lymphe und Blut 
iibergehen, ist die Sekretion aber zur inneren geworden. Dabei ist es bemer- 
kenswert, dass diese inneren Sekrete auch jetzt besonders enge Korrelationen 
zwischen jenen Zellgruppen bewerkstelligen, die genetisch zusammengehoren, 
spaterhin aber raumlich voneinander getrennt werden. 

Nicht ganz einfach liegen die Verhaltnisse beim Nebennierenmark. Sein 
Produkt, das Adrenalin, ist uns vergleichend physiologisch freilich auch als 
ausseres Sekret bekannt. Es findet sich nach ABEL und Macnt’ in reichlichen 
Mengen in dem giftigen Sekret der Parotiden einer tropischen Krote (Bufo 
Agua) vor. Der physiclogische Ubergang zur inneren Sekretion konnte dann 
in der Beeinflussung gesucht werden, den das Adrenalin auf die Melano- 
phoren der Amphibien ausitbt; es bringt sie zur Ballung, ,,wahrend die Lipo- 


phoren, wie kurzlich KAHN zeigte, umgekehrt erschlaffen‘**. 


1 Zitiert bei Poti, Entwicklung der Nebennierensysteme, Hertwig, III, 1, p 
? Siehe speziell Kap. 11. 

3 ABEL und Macut in Hammarstens physiol. Chemie, 9. Aufl., p. 3c0. 

4 P. TRENDELENBURG, Die Adrenalinsekretion. Ergebn. d. Physiol., Bd. 21, II, p. 
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Es scheint wahrscheinlich, dass auch morphologisch ein derartiger Uber- 
gang erfolgt. Wir haben nur die eine Voraussetzung zu machen, dass die 
Adrenalinproduktion eine obligate Begleiterscheinung der Giftproduktion ist. 
Dann ergibt sich folgendes: Gift und damit auch Adrenalin wird bei vielen 
Amphibien nicht bloss in der Speicheldriise, sondern allgemein in Hautdrtisen 
produziert. Bei diesen aber erfolgt der Ubergang aus den ursprunglichen 


Hautschleimdrusen derart (dazu Fig. 174), dass 


,sowohl das Lumen des Driisenblaschens, als der Hohlraum des Drusenhalses 
verschwindet, so dass die Giftdriise einen nach aussen vollstandig abgeschlossenen 
Zellenhaufen darstellt. Die Schleimzellen, welche zu Giftzellen werden, nehmen_ be- 
deutend an Grosse zu und fillen sich allmahlich mit dicht aneinander gelagerten Sekret- 
oder Giftkérperchen. Das intergranulare Plasma dieser Riesenzellen erfahrt dann eine 
Verfliissigung, die ein Zusammenfliessen der Nachbarzellen zur Folge hat. Schliesslich 

ganze Hohlraum des Drisenblaschens von einer einheitlichen dickflussigen 
in welcher zahllose, dicht gedrangte Giftkorner eingelagert sind. Das 
besteht also aus degenerierten Zellkorpern 

Die Ausstossung des Sekretes geschieht durch Kontraktion der muskulosen ausse- 
ren Bekleidung der Giftdrtise. Die zusammengepresste halbfliissige Masse entweicht 
dann in der Richtung des geringeren Widerstandes und wird auf die Hautoberflache 


entleert.“ 


Wieweit sich derartige Ableitungen auch auf die Hautpigmentbildungen 
hoherer Wirbeltiere verwenden lassen, soll hier nicht verfolgt werden. Jeden- 
falls ist aber fur den einzigen oder sicher wesentlichsten Produzenten des 
Adrenalins, eben das Nebennierenmark, der Rutckgriff auf eine Drtise mit 
ausserer Sekretion nicht durchfthrbar. Wir werden hier auf gleiche Uber- 
legungen zuruckgreifen mtissen, die uns bei der Nebennierenrinde nutzlich 
waren. 

Riickfiihrung Das Nebennierenmark entsteht aus Sympathicogonien und nur der Pig- 
aes Nebennie- 
renmarks auf 


Zellsymbiosen. daher diese Markzellen als mit Pigment angereicherte Sympathicuszellen an- 


mentgehalt lasst seine Zellen von Sympathicuszellen unterscheiden. Man kann 


sprechen. Associationen von Nervenzellen mit Lipoiden und auch mit Hamo- 


bin sind uns gelaufig; sie scheinen irgendetwas mit dem Sauerstoftbedurf- 
nis der Nervenzellen zu tun zu haben. Auch bei der Pigmentanreicherung mag 
Ahnliches vorliegen. Derartige pigmentftthrende oder chromaffine 
Sympathicuszellen hat Poll’ schon bei den Anneliden gefunden. In un- 
serem Fall ist es bemerkenswert, dass diese Zellen in der Nahe der 
Nebennierenrinde liegen, und auch physiologisch scheint nach den Angaben 
BayverRs® die Adrenalinbildung unter Mitwirkung der Rinde leichter zu 
folgen. Nebenbei sind bei diesem nachbarlichen symbiotischen Zusammen- 


y 


Wintersteins Hand- 


330 

1 Freperico, Die Sekretion von Schut wd Nutsstofen 
buch d. vergl. Physiol., Bd. IT, 2, p. 187 
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leben auch Nierenelemente 
von Bedeutung. Ich habe 
schon oben (p. 418) auf 
die Verquickung  beider 
Systeme bei den Fischen 
hingewiesen und werde 
noch ausfthrlicher auf 
diese Dinge in Kapitel 
30 A zu sprechen kom- 
men. Von dieser ursprung- 
lich rein lokalen zellularen 
Sekretion ist dann nur 
ein kleiner Schritt zur, 
den lokalen Bereich uber- 
schreitenden  eigentlichen 
inneren Sekretion, die via 


Blutbahn den ganzen Kor- 

Fig. 174. Altere Giftdritise von Triton cristatus. Mitt- 
lere Vergr. Ausfthrgang zum Teil im Schnitt. R Rie- 
zeitweilig erreichen kann. senzellen, mit granularem Material in dichter Fulle be- 
laden; RS Riesenzellen, aufgequollen und in Sekret- 
masse verwandelt. (Nach NicoGLu-HEImENHAIN, aus 
chen Orts noch Naheres  Frepericg, Wintersteins Handbuch d. vergl. Physiol., 
Bd. II, 2, Fig. 33.) 


per erreicht oder doch 
Auch hiertiber wird glei- 


auszufuhren sein. 

Wir gingen vom Sprossungsprozess der Capillaren aus, wiesen auf die 
wahrscheinlich chemotaktische Ursache dieses Auswachsens hin und_ ver- 
folgten dann die Konsequenzen der Kontaktnahme mit den iibrigen Geweben. 
Ganz allgemein ergibt sich aus ihr ein viel intensiveres Zusammenleben der 
einzelnen Korperterritorien und damit eine gegenseitige Beeinflussung des 
Gefassapparates und der tibrigen Gewebsformationen. Der Reihe nach wird 
nun der Kontakt mit Entoderm, Ektoderm und Mesoderm resp. thren De- 
rivaten kursorisch geschildert. Die Verhiltnisse am Entoderm geben Ver- 
anlassung, tiber das zirkulierende Eiweiss einige Bemerkungen zu machen. 
Bei den Lungen und. bei der Haut wird auf den im Laufe der Phylogenese 
sich vollziehenden Funktionswechsel speziell hingewiesen. Es werden weiter- 
hin die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen Nierengewebe und Ge- 
fassystem hervorgehoben. Der Glomerulus wird als ein in die Gefissbahn ein- 
geschobenes Stiick Nierengewebe gedeutet. Endlich erfolgt eine prinzipielle 
Ableitung der Organe mit innerer Sekretion. Dabei wird das Schwergewicht 
auf die urspriingliche Herkunft dieser Organe gelegt und die durch die mor- 
phologische Umstellung bedingte Umkehr des Funktionsablaufes zwischen 
Gewebe und Gefiss. Bei der speziellen Durchfiihrung werden fiir den Hypo- 


physenhinterlap pen resp. den Boden des dritten Ventrikels die urspringlichen 
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cur Sekretion erst nachtraglich fithrenden Funktionen dargestellt, und bei der 
Nebenniere erfahrt unsere Ableitung eine das Grundprinzip nicht tangierende 


Erweiterung. 


Ich gebe nunmehr als Anhang die 20 Leit- und Hilfssatze zur Physio- 
gie und Pathologie der Schilddriise nochmals wieder, die ich bereits 1929 
verOffentlicht habe’. Sie waren wohl ftir einen mit meinen allgemeinen bio- 


logischen Gedankengangen nicht vertrauten Leser etwas zu abstrakt. Im jetzi- 
gan} J 


gen Zusammenhang vorgebracht und gelesen durfte ihr Verstandnis weniger 


schwer fallen. 


I. Phylogenetisch und ontogenetisch ist die Schilddriise cine ventrale Ausbuchtung 
Kopfdarmhohle; bei Amphioxus und Amnocoetes bleibt die Verbindung mit dem 
1 erhalten 
\bleitung der Schilddrtisenfunktion im allgemeinen hat von diesen primitiven 
nissen auszugehen 

Die primitive Schilddruse ist eine Druse, die zum Teil mit Flimmerzellen, zum 
hleim sezernierenden Zellen ausgekleidet ist. Ihre ventrale Lage und ihre 
nlage als wurstformiger Sack (Verwandtschaft mit der Hypobranchialrinne der Tuni- 
) machen sie aber zugleich zur Resorptionshdhle. Das jodhaltige Meerwasser dringt 
ck ein. Das Jod verbindet sich mit dem sezernierten Schleim, ein Produkt der 

Umsetzungen zum mindesten geht korperwarts, wird resorbiert 
schilddruse hat also ab ovo eine Doppelfunktion, etwa wie das Pankreas 
im Pankreas ein Teil, die Langerhansschen Inseln, wird die vergleichend 
meist blaschenformige Schilddrusenanlage in toto vom Mutterboden ge- 
weiteren Entwicklung besteht, neben der Aufspaltung in Blaschen oder 
Umwandlung in Follikel, die Tendenz fort, einen Zentralkanal (analog 
zu erhalten, oder wieder neue zu bilden: Knochenfische, 
Kaninchen (mit Flimmerepithel ausgekleidet), auch Andeutungen beim 
Menschen (Zentralkanalchen von LANGHANS, ZIELINSKA, ASCHOFF, nach WEGELIN aber 
inkonstant und eher selten; polarisierte Wachstumstendenz der Follikel nach AscHorr). 
Verlust eines Ausfuhrungsganges behalt die Schilddruse ihre Dop- 


Funktionen erfahren aber in ihrem Ablauf entsprechende Modi- 


Jod erfolgt nicht mehr durch einen Verbindungskanal aus 
sondern via Magen-Darmtraktus und Blut 

’rodukt der ausseren Sekretion bleibt liegen und muss, soweit es nicht 
innerhalb der Schilddruse Verwendung findet (s. V) via Blut 

ruckresorbiert werden 
Das in die Follikel sezernierte, primare Kolloid dient als Jodspeicher fur das 
Blutbahn importierte Jod (entsprechend der primitiven Mischung Schleim und 
Jod des Meerwassers). Das jodierte sekundare Kolloid bildet fur das Schilddrtisen- 
parenchym das Ausgangsmaterial bei der Darstellung der spezifischen Abbauprodukte 
(Thyroxin usw.). Das Schicksal des in die Blut- und Lymphbahnen ubertretenden Kol- 


+ t 


loids (ist es noch jodhaltig?) muss weiterhin verfolgt werden 


Schweiz. Med. Wochenschrift, Nr. 33, 1920 
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VI. Das oder die eigentlichen Produkte der inneren Sekretion entfalten ihre erste 
Wirkung auf jene Organe, die der Schilddriise urspriinglich benachbart waren, vor 
allem auf das Herz, auf Epithelkorperchen, Thymus, Gehirn, vielleicht auch Ohranlage. 

Ihre Wirkung auf die Kolloide des Unterhautzellgewebes und die Aktivierung der 
zellularen Vorgange sind letzten Endes Wiederholung der bei ihrer Genese wirkenden 
Umsetzungen. 

VII. Im wesentlichen setzt sich also die Schilddriisenfunktion prinzipiell aus drei 
Teilfunktionen zusammen: 

A. Sekretion von jodfreiem Kolloid; 

B. Jodaufnahme und Kolloidjodierung ; 

C. Abbau des jodierten Kolloids und Abgabe der spezifischen Produkte in den 
Kreislauf (histologische Ansatze zur Funktionstrennung bei WILLIAMSON). 

VIII. Da infolge der unter IV geschilderten Umstellung der Stromrichtung letzten 
Endes Kolloide und importiertes Jod in der gleichen Richtung (lumenwarts) fliessen, 
ist eine (vorzeitige) Vereinigung der beiden ersten Komponenten schon in der Follikel- 
zelle denkbar, das Kolloid scheint dadurch von Anfang an jodhaltig zu sein. Prinzipiell 
handelt es sich aber immer um einen doppelten Vorgang, wie schon der Befund von 
jodreichem und jodarmem Kolloid belegt und das Vorkommen von anorganischem Jod 
innerhalb des Kolloids (A. KocHEr). 

IX. Das Jod spielt im Funktionsablauf der Schilddrtise die dominierende Rolle. 
Seine Bedeutung fir B und C erhellt aus der Definition. A und B, urspriinglich wohl 
unabhangige Funktionen, sind sekundar wahrscheinlich so gekoppelt, dass das Jod ein 
Erreger der Kolloidsekretion geworden ist. Die Breitnersche Selbststeuerung patho- 
logischer Schilddrusen auf Jodzufuhr beruht auf Vorherrschen bald des Sekretions- 
reizes (Kolloidverstopfung), bald der Jodanreicherung und konsekutiven Verfliissigung 
(Hyperrhoe). 

X. Bei euthyreoter Mutter werden die Funktionen (s. VII) grossenteils erst nach 
der Geburt aktiv, der Fotus bezieht die spezifischen Produkte direkt von der Mutter, 
daher die Kolloid- und Jodarmut oder -freiheit der Schilddruse Neugeborener. Nach 
der Geburt ergeben sich Storungen durch funktionelle + oder — Schwankungen aller 
oder einzelner Teilkomponenten. Die Ursache der Storungen ist zum Teil endogener, 
zum Teil exogener Natur. 

XI. Gleichsinnige + Schwankungen fthren zur Hyperplasie. Voraussetzung ist 
ein suffizientes Strumagewebe, auslosende Ursache eine funktionelle Mehrbelastung 
durch gesteigerten oder veranderten Stoffwechsel: Pubertat, Graviditat, Puerperium 
(materne Ruckbildungen), Anderung der Ernahrung. 

Gleichsinnige — Schwankungen finden sich nur bei aplastischer oder hypoplasti- 
scher Anlage (zwergwitchsige, endemische Kretinen; kropfige Kretinen, hier zugleich 
ein Missverhaltnis der A- und B-Funktion, s. XII und XVI). 

XII. Schwankungen einzelner Teilkomponenten bewirken eine Gleichgewichts- 
storung. Ein gestortes Verhaltnis von A und B bedingt grosso modo eine (nicht rein 
hyperplastische) Vergrosserung, eine eventuelle Ruckwirkung auf C auch noch die Er- 
scheinungen des Hypo- oder Hyperthyreoidismus. 

Bei der Storung einer Partialfunktion kann es sich um eine absolute oder auch 
nur relative — oder + Schwankung handeln. 

XIII. Am haufigsten zeigt die phylogenetisch jungste Funktion B eine Schwan- 
kung, speziell die Jodaufnahme. Die Aufnahme ist aber selten durch mangelnde Fahig- 
keit zur Aufnahme, meist durch mangelndes Angebot gestort. Mangelnde Jodaufnahme 


durch die Schilddrise kommt zustande, wenn 
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a) das Angebot an den Organismus in der Nahrung zu gering ist (Theorie Hun- 
ZIKER etc.) ; 

b) das in geniigender Menge in der Nahrung vorhandene Jod abwegig wird. 

XIV. Das Jod wird abwegig: 

I. wenn es im Magen-Darmkanal vorzeitig von mit der Nahrung eingefuhrten 
Substanzen in Beschlag genommen wird: vorwiegende Fett-, eventuell auch Eiweiss- 
nahrung, Kalkzufuhr (kombinierte Wirkung bei der Milch) ; 

2. wenn Abbauprodukte der Nahrung und von Darmbakterien (etwa Tyrosin, 


Tryptophan) das Jod binden (infektiose Theorie) ; 


3. wenn der Jodaustritt aus den Capillaren erleichtert oder der Ubertritt ins Schild- 


drusengewebe erschwert ist. 

XV. Das mangelnde Angebot wird durch Vergrosserung der resorbierenden Flache 
kompensiert. Die Vergrosserung fuhrt bei insuffizientem oder andersgeartetem Aus- 
gangsmaterial (strumdse Kretinen, Adenomknoten) leicht zu degenerativen Zellsto- 
rungen; sie fihrt aber auch bei suffizientem Gewebe dadurch zu Komplikationen, dass 
mit der Jod resorbierenden Flache auch die Kolloid sezernierende vergrossert wird. 
Das gegenseitige Verhaltnis von A und B erfahrt dadurch eine grossere Mannigfaltig- 
keit; die verschiedenen Modglichkeiten, kombiniert mit den oben erwahnten Degene- 
rationserscheinungen, kommen in den verschiedenen Kropfformen zum Ausdruck. 

XVI. Grosso modo ist ein sekundarer Gleichgewichtszustand bei der parenchyma- 
tosen Struma erzielt, gestortes Gleichgewicht dagegen besteht bei der Kolloidstruma, 

zwar, dass A grosser als B ist, das Kolloid wird mangelhaft jodiert, mangelhaft 
flussigt und resorbiert. 


Schweizerkropf besteht das Missverhaltnis bei absolut vermindertem Jod- 


Danzigerkropf hat A gegentiber einem vermehrten B uberkompensiert (daher 
Ubergang zum Basedow) 


XVII. Eine relativ verminderte Kolloidsekretion und damit Speicherung bei nor- 
malem oder gesteigertem Jodangebot besteht bei der Basedowstruma. Voraussetzung 
ist ein stark vaskularisiertes Gewebe, das unter geanderten Innervationsverhaltnissen 
gesteigerte Jodaviditat besitzt 

XVIII. Verminderter oder vermehrter Ubergang von Abbauprodukten rufen dem 
Hypo- oder Hyperthyreoidismus 


Die Storung des Uberganges kann bedingt sein durch gleichsinnige Storungen det 


hie und da auch durch geanderte Membrandurchlassigkeit (Struma basedowi- 


Bei gesteigertem Ubertritt konnen neben normalen Abbauprodukten auch abnorme 


n Korper gelangen (abwegige Bildung bei ungentigender Kolloid- 


enden jodhaltigen Abbauprodukte auf 


werden lurch nwe nheit oder Fehlen 


s Organis- 
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IS u 1 neve inkreten K¢ 1@1 n erste! Anie Gas Walzium 1n age, GdaS 1n 
Einwirkung auf Kolloide ein dem Jod Samm entgegengesetztes Verhalten zeigt 
(7 lrope Rethe 
XX. Das Kalzium kann sich dem Jod uberall, auf seinem ganzen Durchgang und 
in allen seinen Formen mit antagonistischer und antiergistischer Wirkung entgegen 
stellen (eine Grundlage der Wassertheorie, s. auch XII) 
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26. Kapitel. 
AUSBAU DES GEFASSYSTEMS. 


Nachdem wir in vorausgegangenen Kapiteln die Genese des primitiven 
Gefassystems mit Einschluss des Herzens kennengelernt, nachdem wir im 
24. Kapitel die Besiedelung des Rohrenwerks mit den Blutelementen ver- 
folgt und im 25. Kapitel die Beziehungen des Systems zu den anstossenden 
Geweben erortert haben, mtissen wir nunmehr einige Differenzierungen des 
Gefassystems wenigstens prinzipiell betrachten. 

Aus dem primaren splanchnischen Gefassnetz mit seinen sekundaren 
Capillarsprossungen entsteht das definitive Gefassystem im wesentlichen da- 
durch, dass das Herz zum immer machtigeren Zentralmotor auswachst und 
dadurch eine Stosskraft erlangt, die im Missverhaltnis zur capillaren Zirku- 
lation steht. Zwischen Hammer und Ambos wird so das Arteriensystem ge- 
schmiedet; einem anderen dynamischen Verhaltnis verdankt das Venen- 
system, der Neugestaltung des Funktionsablaufes das Lymphgefassystem 
seinen Ursprung. 

So haben wir in erster Linie der llVeiterentwicklung des Herzens nach- 
zugehen. Die ersten Stadien sind in Kapitel 23 B zur Darstellung gelangt. 
Wir hatten schon friher (Kap. 16) die topographische Bedingtheit der all- 
gemeinen Herzgenese kennengelernt. Nunmehr wurde die Dualitat der auf- 
bauenden Elemente deskriptiv in den Mittelpunkt der Beschreibung gestellt. 
Das Herz ist von Haus aus nicht eine Einheit, ein modifiziertes dreischich- 
tiges Stuck Gefassrohr, sondern es baut sich auf aus dem Endothelrohr, das 
von der Pericardialblase umfasst wird. Nur eine letzten Endes gemeinsame 
Herkunft verbindet vorlaufig diese beiden Elemente, die sich dann sekundar 
auch zur morphologischen Einheit, zum Herzschlauch, vereinigen. 

Wie ich nachtraglich gesehen habe, findet sich schon bei Braus 
getragenen Auffassung durchaus entsprechende Darstellung. Man liest 
seiner Anatomie’: 

Vass die Zellen des Myoepikard aus dem Mesoderm stammen, geht aus der Ent- 
wicklung eindeutig hervor, sie verhalten sich ganz so, wie beim Darm die Splanchno- 
pleura, welche die Muskelwand und den Serosatiberzug der Darmwand bildet (Abb. 2). 


Nicht vollig geklart ist jedoch die Abstammung des Endokards. Die Bildungszellen wer- 


den unter dem Mikroskop in der Nahe des Darmepithels (Entoderm) zuerst sichtbar, 


sind aber trotz dieser Nachbarschaft hochstwahrscheinlich Mesodermzellen, welche 


friihzeitig aus dem mittleren Keimblatt frei geworden sind und sich hier ansammeln 


Es kniipfen sich an diese Ablettung weittragende Theorten. Die verbreitetste von thnen 


n 


1 Braus, Anatomie des Menschen, Bd , p. 660, 1924; der Schlusspassus von 
mir hervorgehoben. 
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les E-ndokardschlauches der Leibeshohle (Zolom) entspricht 
ons (und auch der grosseren Gefasse) waren danach mittel- 
lie mit Zolomepithel ausgekleidet sind, sie verteilen das Blut 
Wirbellosen die Korperfliissigkett durch dentritisch verzweigte 
r Leibeshohle durch den Korper geleitet wird. Die Zolom- 

eidung durch den Hersbeutel ist unabhdangig davon eine spatere Zutat.“ 
Welche Autoren Braus wohl bei dieser Aussage im Auge hatte? Etwa die Ana- 
ler siebziger Jahre?! In der neueren mir zuganglichen Literatur jedenfalls bin 

verbreitetsten“ Theorie nicht begegnet 

Diese Genese haben wir nun auch stets vor Augen zu behalten, wenn 
wir die weitere Herzentwicklung verfolgen. Die morphologischen Umwand- 
lungen, welche vom Herzschlauch zum Herzen ftthren, sind durch klassische 
\rbeiten und Beschreibungen, die an die Namen His, Born, HOCHSTETTER 
und TANDLER anknupfen, schon langst gut bekannt*. Nur ein anscheinend 
kleines Teilgebiet, das Studium des Reizleitungssystems, ist jungeren Datums 
und zum Teil noch im Fluss. Gerade ein Zurtick- und Ausgehen von diesem 
System verspricht aber neue Erkenntnisse zu fordern, und so soll es hier in 
erster Linie behandelt werden. Anschliessend werde ich dann noch auf die 
Klappen- und die Septenbildung eingehen, dabei aber nur einige Momente 
hervorheben, die von funktioneller Bedeutung sind oder noch der Abklarung 


bedurfen. 


Das Reizleitungssystem* ist uns durch Embryologen, Physiologen und 


Pathologen nahergebracht worden. Es handelt sich um ein morphologisch 


mehr oder weniger gut charakterisiertes Gebilde, als Bundel oder Streifen 
unter dem Endocard gelegen, mit einer von der Myocardstruktur mehr oder 
weniger abweichenden Zusammensetzung, das prinzipiell vom venosen Herz- 
ende bis zur Aorta reicht und eben die Erregungsleitung in dieser Richtung 
besorgt. Es lasst sich innerhalb der ganzen Wirbeltierreihe nachweisen. 
4 


KU Lss* hat in Spezialarbeiten und zusammenfassend von seinem vergleichend 


anatomischen Verhalten sehr instruktive, zum Teil farbige Darstellungen ge- 
geben. Am besten bekannt ist die Verbindung zwischen Vorhof und Kammer: 
eine noch die ganze Zirkumferenz, den ganzen Ohrkanal einnehmende flache 


Gewebshilse bei den Fischen, ein kleiner Knoten (ASCHOFF-TAWARA) an der 


p. 17 Lancs Darstellung 
standen mir zur Verfugung: 
TER, Die Entwicklung des Blutgefassystems, im Hertwigschen Handbuch, 
>, und 


un 
les Herzens, in Keibel und Mall, Die Ent- 
wicklungsgeschichte des Menschen, Bd. II. 

Ich verweise auf und beniitze hier vor allem die umfangreichen Darstellungen 
Monckesercs: I. Herzschwache und plotzlicher Herztod als Erkrankungen des Atnio- 
ventrikularsystems. Ergebn Pathol., Bd. 14, 1; Il. Das spezifische Muskelsystem am 
menschlichen Herzen. Ibid., 19, 2 

* Kivgs etwa Zeitschr. f. experim. Pathol. u. Therapie, Bd. 8 und 11; Handbuch 
ineren Medizin von Mohr und Stahelin, Bd. 11, auch separat 
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Grenze von Vorhof und Ventrikel, der sich in Form des Hisschen Biindels 
nach den Ventrikeln hin fortsetzt bei den Saugern. Wie sich innerhalb der 
verschiedenen Wirbeltierklassen diese Verbindung zurtickbildet, mag aus dem 
Manco tpschen Schema (unsere Fig. 175) entnommen werden. 

Weniger klar ist die Deutung fur die stromauf- und -abwarts gelegenen 
Gebiete. Zwar ist die uberragende Bedeutung des (KeitH-FLaAckschen) Sinus- 
knotens am venosen Herzende allseitig an- 
erkannt, zur Diskussion steht aber, ob die 
Leitung zwischen dem Sinusknoten und 
der Atrioventrikularverbindung ein beson- 
deres Bundel (THOREL') oder mehr oder 
weniger wahllos die gesamte Vorhofs- 
muskulatur verwendet. Eine vermittelnde 
dritte Richtung nimmt eine vorzugsweise 
nervOse Verbindungsbrucke zwischen dem 


Sinus und dem Atrioventrikularknoten an. D 


Endlich bestehen noch Unterschiede fur pig p75, Schema der atrioventrikula- 


die arterielle Endstrecke. Bis zu den Vo- ren Leitungsbahnen, von aussen nach 
innen bei Fisch (Aal), Amphibien 
(Frosch, Salamander), Reptilien (Ei- 
vom Ventrikel auch nach dem Anfangsteil dechse, Schildkréte), Vogel (Huhn) 
V ventral; D dorsal; R rechts; L 
links. Die funktionelle Wertigkeit der 


geln besteht eine spezielle Verbindung 


der Aorta, dem Bulbus hin; diese Verbin- 


dung fait nach ftir die Saugetiere cinseinen Biindel in der AV-Grense 


dahin, weil der Bulbus hier entwicklungs- fur die Erregungsleitung ist durch 
‘kel die relative Dicke ausgedruckt. (Nach 
caer . > rike - 9 
geschichtlich ganz in den Ventrikel auf- yp,xcoup, aus Rorupercer’, Fig. 20.) 
genommen wurde. 

Das System ist histologisch fast durchwegs dadurch charakterisiert, dass 
es im Vergleich zur gewohnlichen Herzmuskulatur reicher an Protoplasma, 
armer an Fibrillen und reich an Glykogen ist. Auch zeigen seine Elemente - 
sie werden mit den schon friher bekannten PURKINJEschen Fasern meist iden- 
tifiziert®? — haufig eine netzformige Anordnung, sie sind durch Bindegewebe 
voneinander und vor allem auch gegenuber der Nachbarschaft abgegrenzt. 

Sesonders schone Darstellungen der Histologie habe ich bei Krause’ fur die 


Vogel gefunden (unsere Fig. 176 und 177). 


Die Erklarung fur diese Abweichung in der Struktur kann darin liegen, 
dass diese Fasern dank ihrer subendocardialen Lage funktionell weniger be- 
ansprucht werden als gewohnliche Muskelfasern, oder aber, dass man es von 
vornherein mit etwas Besonderem zu tun hat. Fur diese Auffassung spricht 

1 Zusammenfassung bei TuHoret, Pathologie der Kreislauforgane. Ergebn. d 
Pathol., Bd. 17, 2. 

* ROTHBERGER, Normale und pathologische Physiologie der Rhythmik usw. Ergebn 
d. Physiol., Bd. 32. 


* Rup. Krause, Mikroskopische Anatomie der Wirbeltiere. Il. Vogel und Reptilien 
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mufa 


nbryologisch fruhzeitige Auftreten der Fasern, zu einer Zeit, 


Herz. Langsschnitt durch die Wand des rechten 
idocardialepithel; e/fa elastiscl 


ad l 


s. eka Endo- 
slutcapillaren 
initt; pufar Purkinjesche Fasern 
mufa Muskelfasern des Myocards; kaps Blutcapil- 
“ards. (Nach Krause, Fig. 132.) 


ie Fasern des Endocards; 
Purkinjesche Fasern im Querscl 


vyka Myocard 


WoO die 

g sicher noch keine derartigen Unterschiede pragen 

\nnahme von ety 


-he Beanspruchun 
as Eigenartigem wirkt auch nur so lange be- 
das Herz im allgemeinen, das ganze Myocard im speziellen 
auffasst. Tatsachlich liegen aber die Verhaltnisse 

baut sich ja aus auf dem splanchnischen Blatt der 

blase (Epicard) und aus dem E nur das 
fahigt, in seiner Tiefenschicht sondern 
Endothel als ausgewandertem Coelom 1 ie gleiche Eigen- 
ikommen, eine Muskelschicht zu bilden. Da beide Generatoren sich 
kehren, werdet enprodukte einander entgegenwachsen 
Diese Einheitlichkeit ist aber nur 

‘netisch zum mindesten werden wir in 

‘n, speziell auch eine innerste Schicht endo- 
suchen durfen. Ich glaube, alle Tatsachen sprechen da- 
eizleitungssystem ein derartiger endothelialer Muskel- 
von Haus aus subendocardiale Lagerung, seine Abgren- 
eigentlichen Myocard durch Bindegewebe, seine archa- 
Struktur, die ohne weiteres an die glatte Mus- 

irbellosen eri ‘rt, sein fruhzei itiges Entstehen, das bei einer 


fruhzeitigsten Herzelement, dem Endothel, ohne weiteres 
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100 


Fig. 177. Taube. Herz. Flachschnitt der Kammerscheidewand. eka Endocard; ep; Endo- 

cardialepithel im Querschnitt; ef» Endocardialepithel im Flachschnitt; kap; Blutcapil- 

laren des Endocards; elfa elastische Fasern des Endocards; pufa Purkinjesche Fasern; 

myka Myocard; mufa Muskelfasern des Myocards; kapy Blutcapillaren des Myocards 
(Nach Krause, Fig. 133.) 


verstandlich ist. Ist diese Auffassung, die sich mit der in England vertretenen 
Anschauung deckt', richtig, dann ist auch im ausgebildeten Herzen aller Wir- 
beltiere im Prinzip noch jener Bewegungsmechanismus erhalten, der schon 
die primitive Capillarzirkulation unterhalten hat, und der eben an die Capillar- 
wand gebunden ist. Diese Capillarzirkulation hangt nun in erster Linie mit 
dem Capillarendothel zusammen. Es findet aber wir werden noch an ver- 
schiedenen Stellen darauf zuruckkommen eine Differenzierung dieses 


' Vgl. MoOnckeserG, II, p. 343 und 344. Fur diese Autoren galten die Knoten als 
Remains of the primitive cardiac tube“. Ihre Struktur wurde dann als Hemmungs- 
bildung endgultig ein sonst vortubergehendes Durchgangsstadium, den Embryonalcha- 
rakter, festhalten. ,.a aber bei der normalen Entwicklung des Myocards niemals Sta- 
dien durchlaufen werden, die auch nur annahernd den Strukturen der spezifischen 
Muskulatur ahneln“, kann so schliesst MONCKEBERG anscheinend mit vollem Recht 
diese Auffassung unmoglich richtig sein. Der ganze Einwand wird aber mit unserer 
doppelten Ableitung der beiden Muskulaturen ohne weiteres hinfallig. 
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Endothels statt, es entstehen die Perizyten, die dann wohl speziell die zirkula- 
torische Aufgabe ubernehmen oder doch teilweise ubernehmen konnen. Dazu 
gesellen sich Ganglienzellen. Diese Differenzierung wird besonders dort sich 
einstellen, wo die Capillarzirkulation schon frihzeitig und besonders intensiv 
rfolet. Beides aber trifft fur das Herzendothel zu. Wie wir schon wieder- 
It ausfuhrten, bedingt die Nachbarschaft der Leber das erste Auftreten 
s Ventralgefasses; sie gibt auch den ersten Anreiz zum Zustandekommen 
Zirkulation. Wenn dann sekundar die mechanische Titigkeit der endo- 
nen Muskelschicht ersetzt wird durch die Funktion der machtigen, 
‘m Epicard entstammenden Muskulatur, so ubernimmt sie wenigstens noch 
lie Funktion der Reizleitung. 
Das ganze Reizleitungssystem ist also in erster Linie herzgebunden, doch 


entsprechend der soeben gemachten Ableitung, auch mit einem wenigstens 


q° 


‘udimentaren Auftreten in herzferneren Partien zu rechnen, und _speziell 


mir der Untersuchung wert, ob die von LANGHANS beschriebenen 

tima der Aorta, denen man auch in anderen Arterien begegnet’, 
el dieses Systems darstellen (unsere Fig. 178). 

Durch den Umstand, dass sekundar ein enger funktioneller Zusammen- 

izleitungssystem und pericardialer Herzmuskulatur zustande 

sekommen ist, ist es auch begreiflich, dass innerhalb des Herzmuskels die 

Kontinuitat des Reizleitungssystems nicht mehr regelmassig gewahrt zu ble 


Wahrend bei den niederen Wirbeltieren die Leitung noch kon- 


1° 


‘rlich bis zum Bulbus aorte reicht, ist diese Leitung bei den Saugetieren 
lie Faserenden sind zerschlissen, aufgesplittert®, anderseits sollen 
in die eigentliche Herzmuskulatur ubergehen. Vermutlich tragt das 


-e exzentrische Auswachsen der Herzkammern Schuld an dieser Auf- 


Wir haben nun noch zwei Dinge kurz zu berthren: in erster Linie das 
Verhalten des Reizleitungssystems im Vorhof und dann sein Verhaltnis zur 
Klappenbildung. Schon oben horten wir, dass die Frage der Reizleitung im 
Vorhof noch einigermassen zur Diskussion steht®, so viel ist aber anerkannt, 
dass zum mindesten ein grosser Teil der gewohnlichen Vorhofsmuskelfasern 
den PurkinyjEschen Muskelfasern der Ventrikel (und das sind eben Fasern 
vom Reizleitungstypus) ahneln, wenn ihnen auch nach MONCKEBERG nicht 
uberall und nicht immer alle jene Eigenschaften zukommen, deren Summe 
allein ein Gewebsbiindel als Reizleitungsbindel charakterisieren soll. Die 
-mbryologische Vorhofsentwicklung ist nun dadurch charakterisiert, dass hier 
<picard und Endothel sofort in Kontakt kommen, der fur die Entwicklung 

1 Siehe KOLLIKER-EBNER, Handbuch der Gewebelehre des Menschen, Bd. III, 2, 
p. 638 und 651 


2 Siehe MONCKEBERG, I, p. 636 und 637. 
MOncKEBERG, II, p 
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des eigentlichen Myocards in den Ventrikeln in Frage kommende Zwischen- 
raum hier somit gar nicht existiert. Unter diesen Umstanden darf wohl die 
Frage aufgeworfen werden, ob iiberhaupt die Vorhofsmuskulatur nicht in toto 
oder doch zum grossen Teil endothelialer Herkunft sei. 

Phylogenetisch und ontogenetisch ,,ist das Reizleitungsbiindel nichts 
anderes als der Rest der muskul6sen Wandung des Canalis auricularis 
(MALL), nachdem die Annuli_ fibrosi 
und die atrioventrikularen Klappen sich 
gebildet haben“*?. MONCKEBERG hat diese 
Frage besonders eindringlich bearbeitet 
und an Missbildungen gezeigt, dass mit 
der Bildung von Klappen an abnormer 
Stellung die normale Verbindungsbrucke 
jener Stelle verloren geht, wahrend 
embryonale Nebenverbindungen dort 
persistieren, wo die normalerweise zu 
einer Trennung ftthrenden Vorgange in 
der Umgebung nicht eingetreten sind. 

Diese Beobachtung wird am _ verstand- 

lichsten bei der Annahme, dass dem 

Endothel des Ohrkanals virtuell die 

Fahigkeit zukommt, Klappen und Reiz 

leitungsmuskulatur zu bilden. Bei dieser 

Voraussetzung verlieren auch der ,,eigen- ‘Fig. 178. Mit dem Skalpell abgestreifte 
: Lage der Intima aorte. 530 / Lang- 

artige Verlauf der beiden Schenkel des — panssche Zellen, teilweise durch Ana 

Systems’ und einige andere Merkwur-  stomosen zusammenhangend; strei 

fige Lage. (Nach Esner, Fig. 1278.) 

digkeiten, die MONCKEBERG? nur durch 

die Annahme aktiver Proliferation innerhalb des Systems glaubte deuten zu 

konnen, thre Ratselhaftigkeit. 

Klappenbildung und Verwachsungen fthren also zur Durchtrennung der 
Muskulatur des Ohrkanals auf weiten Strecken. Die Durchtrennung erfolgt 
linear, und so musste man diesseits und jenseits der Durchtrennungsfurche 
noch Uberresten dieser Muskelschicht begegnen; in der Tat finden sich nun 
auch, vergleichend anatomisch in verschiedenem Masse, Muskeln, die von der 
Vorhofsseite in die Klappenbasis hineingelangen; auch von der Ventrikelseite 
,steigen solche in sie auf, ohne sich aber mit der Vorhofsmuskulatur zu be- 
gegnen oder gar zu verbinden‘*. Ob ihre Struktur auch endgiiltig noch der- 
jenigen des Reizleitungssystems entspricht, entzieht sich freilich meiner 
Kenntnis. Immerhin begegnet man spezifischen Fasern in den Papillarmus- 

* CORNING, l. c. 

2 MONCKEBERG, I. c., II, p. 342. 

* Bravs, |. c., Ba. p. 
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keln, und auch ein Teil der abnormen Sehnenfaden futhrt ja Reizleitungs- 
fasern’. 


Damit sind wir zu unserem zweiten Programmpunkt gelangt, der Klap- 


penbildung. Die Klappen entstehen stereotyp an den Abknickungsstellen des 


primaren endothelialen Herzschlauches, nicht ganz regelmassig am Ubergang 
vom I. (Sinus) zum 2. Teilsttick (Vorhof), regelmassig an der Vorhofs- 
Ventrikelgrenze (im Ohrkanal) und meist auch im Endsttick, dem Bulbus 
‘ordis, teils am Ubergang vom Ventrikel, teils mehr distalwarts. Ihre Genese 
mir scheint, recht stiefmutterlich behandelt. 


Fur unsere epigene- 
‘he Betrachtungsweise ist 


es aber bemerkenswert, wie dieser so bewun- 
feine Ventilapparat nicht von Anbeginn an als solcher angelegt ist 


1dern aus einem 


1 relativ groben massiven 


lernswert 
\usgangsmaterial durch die Funk- 
tion herausmodelliert wird. Immer und immer | HOCHSTETTER, 
lessen Darstellung doch sonst fast sprod morphologisch lautet, der Hinweis 
der Ruckstoss des Aortenblutes bei der Diastole des Herzens 
te zu Taschenklappen umwandle, und dass die Atrioventrikular- 


Vereinigung von Endocardkissen mit Muskelbalken des 


mechanisches Unterwuthlen zu flottierenden, 
rschluss ermoglichenden Segeln verwandelt werden. Erst sekundar 
primitiven Gewebsanlagen, gleichsam Klotze innerhalb des 
Xegulatoren des Stromablaufes und ergibt sich das eindrucks- 


\blauf der Herzmechanik. 
| 


aus heben wir des weiteren hervor, dass diese 


Vom Standpunkt unserer 


Klotze von Haus aus endothelialer Natur sind, und zwar handelt es sich um 
Wucherungen von Zellen vom Typus der Wuartonschen Sulze* an der 
\ussenseite des Endothels. Durch ihr Wachstum schieben sie die Endothel- 
bekleidung lumenwarts und verengern so zum mindesten relativ im Verhalt- 
nis zu den sich erweiternden verschiedenen Herzabschnitten den Stromquer- 
schnitt. Diese Wucherung stellt sich an Stellen ein, wo Endothelrohr und Epi- 
-d nicht wie am Vorhof schon fruhzeitig miteinander verwachsen, sondern 

0 eine Lucke klafft. Diese Lucke aber wird auch nur partiell, eben am Ort der 
kunftigen Klappen, durch epicardwarts wucherndes Bindegewebe ausgefullt, 
wahrend die dazwischen liegenden Strecken durch vom Epicard her einwach- 
sende Muskeln in Beschlag genommen werden. Welche Umstande diese Ver- 
schiedenheiten herbeifthren, kann ich nach den mir bekannten Materialien 
icht entscheiden. Fast mochte man denken, dass die primitiven Knickungen, 
Endothelschlauch durch gesteigertes Wachstum bei fixierten End- 

punkten innerhalb der Pericardblase erleidet, dafur verantwortlich 
entstehen so Knotenpunkte und Wellenbauche ; 


an den Ruhepunkten wachst 
Bindegewebe, die Wellenbauche 


aber erfahren eine Umwandlung in Muskel- 


MONCKEBER( 
TANDLER, |. « 
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gewebe. Damit ist aber noch nicht erklart, warum die Muskelwucherung oder 
wenigstens ihr imposantester Anteil hier nicht vom Endothel, sondern von 
der epicardialen Mantelschicht ausgeht. Das Wachstum also wire bei dieser 
Auffassung vom Endothel aus hochstens induziert. Dass so etwas vorkommt, 


1 entnehmen, wonach die tra- 


kann man vielleicht der Darstellung TANDLERS 
bekularen, dem Endocard nahen Schichten besser differenziert sind als die 
kortikalen. 

Mit dieser klassischen Darstellung der Klappenentstehung wird eine 
zweite kombiniert. MONCKEBERG? betont, dass bei der Bildung der Atrioventri 
kularklappen des Menschen, wie es schon His sen. gewusst habe, auch epi- 
cardiales Bindegewebe, das den Ohrkanal anfanglich kragenartig umschliesst, 
schliesslich in den Aufbau der Klappen eintritt. Es wird namlich durch das 
Kinstulpen der Vorhofe in die Kammer immer mehr nach der Tiefe ver 
senkt; im Bereich der lateralen Wande des Ohrkanals ruckt es als Sporn vor 
und trennt schliesslich die zwischen Epicard und Endothel verlaufenden 
muskulosen Vorhofskammerverbindungen. An der Vorderwand hingegen er 
kartigen Epicards 


mit der Endothelwucherung, Ahnliches meldet HATTA auch schon von den 


folgt die Trennung durch einfaches Verschmelzen des pfloc 


Cyklostomen, doch sind hier Epi- und Endocard schon fruhzeitig in Kontakt, 
so dass es sich dabei um ein einfaches mechanisches Mitergreifen aller defini- 
tiven Herzschichten bei der Knickung des Herzrohres handeln 

Und nun zur Septenbildung. Es ist ein Prozess, der sich erst 
der Wirbeltierreihe allmahlich vollzieht. Das Aufzeigen des Uberganges vom 
zweiteiligen zum vierteiligen Herzen gehort zu den ansprechendsten Kapiteln 
der vergleichenden Anatomie. Auch in der Embryologie wiederholt sich dies 
Entwicklungsrethe, und nicht zum wenigsten die hieher gehorigen Vorgange 
lassen die Entwicklung des Herzens anfanglich recht kompliziert erscheinen 
Phylo- und Ontogenese zeigen aufs deutlichste, dass die longitudinale Unter 
teilung des primitiven Herzens von aussen her in dieses hineingetragen wird. 

Auf der vendsen Seite beginnt die Zweiteilung mit einer sagittalen Tei 
lung des Sinus bei einem Knochenganoiden’® ( Lepidosteus). Von den Dipnoern 
und Amphibien an kommt es bekanntlich zu einer erst unvollstandigen, dann 
vollstandigen Vorhofstrennung in zwei Halften. Bemerkenswert ist, dass* der 
erste Anstoss ein rein ausserlicher zu sein scheint. Durch die Verschiebungen 
des Herzschlauches kommt der Bulbus aorte auf die dorsale obere Vorhofs- 
wand median zu liegen und wolbt sie ein, oder verhindert sie, sich, im Gegen 
satz zu den benachbarten Partien, links und rechts dorsal weiter auszudehnen. 

1 TANDLER, I. c., p. 536. 
MOncKEBERG, I. c., II, p. 334 

3 Die vergleichend anatomische Darstellung ist W1IEDERSHEIM, Grundriss der 
gleichenden Anatomie der Wirbeltiere, entnommen. Zu meiner Verftgung stand 
3. Auflage. 

4 HocuHstTETTER, |. c., p. 28 und 50; TANDLER, | 
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Das ist der Ort, wo das Septum I entsteht. Weiterhin ist zu beachten, wie 
auch an anderen Stellen des Vorhofs Neigung zur Septenbildung besteht; 
dabei ist der Mechanismus so, dass die in den Vorhof einmundenden Venen, 
vor allem der Sinus selbst, immer weiter in das Vorhofslumen hineingescho- 
ben werden. Dadurch kommt es zur Bildung von in das Lumen hineinragen- 
den Spornen. Konnen diese unter den mechanischen Druck- und Saugverhalt- 
nissen sich umlegen, so funktionieren sie als Klappen an der betreffenden 
Einmundungsstelle. Werden sie, etwa durch Konkreszenz oder durch musku- 
lose Einlagerungen, verstarkt oder durch wandstandige Verwachsungen 
fixiert, so ragen sie als mehr oder weniger starre Wande in das Lumen vor 
(Septum spurium usw.). 

Auch CoRNING' weist nachdricklich auf den Einfluss mechanischer 
Momente bei der Bildung der Septen hin, wenn es bisher auch nicht gelungen 
sei, diese Ursachen experimentell klarzulegen. Neben intravaskularen Str6- 
mungs- und Druckanderungen mogen es dabei vor allem die topographischen 
Verhaltnisse sein, die am Herzen als passiven Teil sich auswirken, etwa die 
Kriummungen des Herzschlauches, das Rtickwandern der ersten Herzanlage 
rumpfwarts. Fur den Zirkulationsmechanismus selbst scheinen diese Scheide- 
wande anfanglich unbequem zu sein, und so sehen wir, dass gerade jene 
Wand (Septum I), die durch die Fixation ihres freien Endes an den Endo- 
cardkissen des Ohrkanals letzten Endes zur wichtigsten Trennungsflache sich 
entwickelt, stellenweise offen bleibt oder nachtraglich wieder, ein- oder mehr- 
fach, durchlochert wird. Diese Verhaltnisse sind bekanntlich bei den Amphi- 
bien stabilisiert, wahrend sie bei den Amnioten ein Durchgangsstadium dar- 
stellen. Nach dem Einsetzen der Lungenatmung und den damit veranderten 


Druckverhaltnissen kommt es zum definitiven Verschluss. 


Das bekannteste Beispiel ist das Foramen ovale (II) der menschlichen Anatomie, 
das unter Mitwirkung eines zweiten Septums, dessen Wurzel nahe der Abgangsstelle 
des ersten liegt, definitiv geschlossen wird. Dieser Verschluss wird erst im Verlauf des 


zweiten extrauterinen Lebensjahres vollstandig. 
Die bisherigen Betrachtungen waren rein mechanischer Natur, vielleicht 


sind die Vorgange aber doch noch etwas feiner funktionell. Bei den Dipnoern 


sind schon seit langerer Zeit ganz merkwurdige Verhaltnisse bekannt. Bei 


Protopterus wird eine kleine Lungenvene, die anfanglich auf der Dorsalseite 


der Lebervene verlauft, nachtraglich in die Wand des Sinus venosus ein- 
gebettet, sie versinkt férmlich in ihn und verlauft als wandstandiges Gefass 
in seinem Lumen. Diese kleine Vene entwickelt nun auffallig grosse Klappen, 
besonders die rechtsseitige ist gross, und sie ist es denn auch, die bei Cera- 
todus neben einem fibrésen Wulst an der Scheidung des Vorhofs der Dipnoer 


1. Aufl., p. 343 ff 
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den Hauptanteil hat; ,,das eigentliche Vorhofsseptum tritt dem gegenuber 
sehr in den Hintergrund*?. 

In der weiteren phylogenetischen Entwicklung tritt die Lungenvene von 
vornherein mit selbstandiger Mtindung in den Vorhof ein, doch ist es bemer- 
kenswert, und HocHsTETTER? weist mit Nachdruck darauf hin, dass auch 
bei den Urodelen noch die gleichen Verhaltnisse embryonal bestehen und die 
Lungenvenenmundung erst sekundar verschoben wird. 

Ks macht also den Eindruck, dass die Qualitat des zugefthrten Blutes 
(O-Gehalt) auf die Wachstumsintensitat der Septen auch Einfluss habe, sei 
es nun auf die Lungenvenenklappen selbst, sei es auf das in erster Linie von 
ihm besptlte Vorhofsseptum; jedenfalls ist es eindrucksvoll, wie aus dem 
Zusammentreffen kleiner Ursachen heraus neue Verhaltnisse angebahnt wer- 
den, die zu bedeutungsvollsten Umgestaltungen der Kreislaufverhaltnisse und 
letzten Endes der ganzen Funktionsverteilung fuhren. 

Auch am arteriellen, proximalen Herzende beginnt die Spaltung peri- 
pher. Wiederum zeigt sich die erste Umgestaltung bei den Dipnoern, bei denen 
aus den in acht Querreihen angeordneten Semilunarklappen wohl infolge 
gleichzeitiger spiraliger Drehung des Conus eine Art Spiralplatte heraus- 
modelliert wird. Von den Amphibien an beginnt diese Septenbildung im 
Truncus arteriosus, also noch weiter peripherwarts. Von den Aortenbogen- 
mundungen wachsen Septen zentralwarts und teilen entweder nur den peri- 
pheren (Urodelen) oder den ganzen Truncus (Anuren und Amnioten) in 
drei (Reptilien) oder gewohnlich zwei parallele Langskanale, die bei den 
Vogeln und Saugetieren auch ausserlich vollig voneinander getrennt werden. 
Diese Trennung im Truncus wirkt sich auch am Bulbusteil des Herzens aus, 
bei den Urodelen durch die Bildung einer Spiralfalte, die von dem peripheren 
Bulbuswulst I zentralwarts auswachst, bei den Amnioten dadurch, dass das 
Truncusseptum oder die Septa direkt in die Bulbuswtlste hineinwachsen und 
diese in zwei (resp. drei bei den Reptilien) Klappensysteme aufspalten. Eine 
Kombination von drei Truncussepten und einer dem Urodelenbulbus entspre- 
chenden Anlage findet sich bei den Anuren (Abbildungen bei BRUCKE’, unsere 
Fig. 179 und 180). 

Fur diese Septenbildung sind wohl in erster Linie wieder mechanische 
Einflisse verantwortlich zu machen, die Spiraldrehung des Bulbus einerseits, 
Umstellung der peripheren Zirkulationsbedingungen anderseits. Es sei daran 
erinnert, dass in der Wirbeltierreihe an den ursprunglich gleichmassig an- 
geordneten Aortenbogen- oder Kiemenbogenarterien fortwahrend Umbauten 
stattfinden, partielle Obliterationen, Verschmelzungen usw., all die Kompli- 
kationen und Reduktionen, die dem Gefassystem der verschiedenen Tier- 

1 WIEDERSHEIM, l. c., p. 479 und 480 


2? HocHsYETTER, |. p. 20. 
3 BrucKE im Wintersteinschen Handbuch, 
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spezifisches Geprage verleihen (ein weiteres Ein- 

geht uber unseren Rahmen hinaus), und die auch zentralwarts 
auungen usw. fuhren mussen. 

1e besonders eindrucksvolle Rolle spielt bei diesen Vorgangen die Iso- 

des Lungenarteriensystems. Die Lungen sind ja bekanntlich ein Organ, 

b des Wirbeltieres erst allmahlich zur Ausbildung und Entwick- 

kommt. Parallel damit geht 

Umbildung ihre Gefass- 

systems: ein kleiner Seitenzweig 

des 4. vendsen WKiemengefass 

schenkels bei den Dipnoern; das 

Gefass vom 3. Bogen 


verstarkt durch 


erundlegende, funktionelle 


deutung zukommen kann 
Verhaltnisse sehr viel Kopfzerbrechen 
sie auch verwirrend: auf r Vorhofsseite 
\usscheidung in sauerstoffreicher und sauer- 
‘rzausgange Kanale, die tweder nach den Lungen 


Korper hinleiten und rstellungsgemass sauer 
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ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
stoffarmes resp. -reiches Blut empfangen sollten, dazwischen aber ein Sammel- 
gefass, der Ventrikel, der bei den Dipnoern und den Amphibien noch gar keine 
Unterteilung zeigt und bei den Reptilien eine meist ungenugende. Alle Son- 
derungsbestrebungen scheinen also vergeblich. Nun gehen alle Betrachtungs- 
weisen darauf hinaus, zu zeigen, wie trotz einer fehlenden oder unvollkom- 
menen Trennung des Mittelstucks bei Dipnoern, Amphibien und Reptilien 
dank einer Kombination von topographischen Anordnungen und Modifi 
kationen im Kontraktionsablauf die Verhaltnisse sich funktionell so gestal 
ten, dass das sauerstoffarme Blut nach 
der Lunge, das sauerstoffreiche nach dem 
ubrigen Korper geleitet wird. Die Erkla 
rungen lauten aber verschieden, zum Teil 
widersprechend, und man kommt vom 
Kindruck nicht weg, es mit etwas gekun 
stelten Versuchen zu tun zu haben, typisch 
von der Absicht geleitet, die eindeutigen 
Verhaltnisse der Vogel und Sauger ruck 
warts zu projizieren. Mir will scheinen, 
dass die Amphibien 
Kaltbluter auf eine derartige Prazisions 
mechanik in der O-Versorgung noch gar 
nicht angewiesen seien. Umgekehrt bedeu — 


tete es dann einen gewaltigen Ruck nach von Kana, nach B 
vorwarts, als be1 den Warmblutert 
nalis caroticus; ( 
beiden, von der Peripherie her vorriicken- cutaneum; Ca 
septum 
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l 
setzung und Verbindung fanden, mit an pu 


deren Worten, als auch der Ventrikel 
unterteilt wurde, die Gefassrohren den richtigen Anschluss an die 
Herzkammer fanden, und somit eine reinliche Scheidung der verschi 
Blutsorten zustande kam. 

Die Bildung eines Ventrikelseptums also setzt bei den Reptilien ein, met 
nur unvollstandig als Muskelleiste, vollstandig mit sekundarer Perforation 
(GREIL, HOCHSTETTER) bei den Krokodilen, ebenso wird teils durch Eigen 
wachstum der Muskelleisten, teils durch Ausbuchtung der zu beiden Seiten 
gelegenen Kammerhalften! lie Aufteilung der Herzkammer bei Vogeln 
und Saugern vollzogen. 

Man wird nicht fehlgehen, diese Unterteilung der Kammern 
Wirkung der Zweiteilung des Blutstromes zuriickzuftthren, die durch das 
Vorhofsseptum und die mediane Einengung des Ohrkanals zustande kommt. 


1 if 


HocHSTETTER, I. c., p. 53; MONCKEB 
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Die beiden parallel gerichteten Blutstrome des Vorhofs werden sich auch in 
ler Kammer ein doppeltes Bett graben. 

Nun haben wir vom Sinus venosus bis zum Truncus arteriosus eine an 
lrei Stellen unterteilte Bahn, eine Unterteilung des zuftthrenden Schenkels, 
ine solche der abfuhrenden Bahn, endlich eine solche des Mittelstiicks, und 
es bedarf nur noch der Verbindung dieser drei Stucke, um die Trennung 
vollstandig werden zu lassen. Leicht vollzieht sich die Atrium-Ventrikelver- 
bindung. An den gleichen Endocardpolstern, an denen das Vorhofsseptum 
tigt, wachst von unten her auch die Kammerscheidewand an, und 
im Ohrkanal selbst bedingt die sagittale Verwachsung der beiden Kissen in 
ler Mittellinie ebenfalls die vollige Unterteilung des Verbindungsrohres und 


les dazugehorigen Klappenapparates. 


Schwieriger gestalten sich die Anschlussverhaltnisse zwischen den beiden 
Kammern und den Unterabteilungen des Bulbus. Bei der Mehrzahl der Rep- 
lien bleibt dann auch dieses Problem ungelost. An eine mehr oder weniger 
zweigeteilte Kammer schliesst der dreiteilige Truncus-Bulbusabschnitt an. 
Dort, wo zum ersten Male der Versuch eines An- und Abschlusses gemacht 

ist er vom teleologischen Standpunkt aus misslungen. Die verschiedenen 
epten des Bulbus und des Ventrikels wachsen einander derart entgegen, dass 
letzten Endes das Blut des rechten Ventrikels in die Lungenarterie und die 
linke Aorta, dasjenige der linken Kammer in den rechten Aortenbogen sich 
ergiesst, eine reinliche Scheidung von O-reicherem und O-armerem Blut also 
nicht erzielt wird. Erst bei den Vogeln und Saugetieren erfolgt durch zum 
Teil recht komplizierte Prozesse der uns allen gelaufige Anschluss. Auch hier 
kann es ja in seltenen Fallen noch geschehen, dass die Verbindung sich un- 

ig vollzieht und die Aorta einer rechten, die Pulmonalis einer linken 


Kammer aufgesetzt wird, also eine sogenannte Transposition der grossen Ge- 


asse stattfinde 
Erst nach Abschluss dieses Abschnittes sind mir zwei Autoren bekannt geworden, 
€ Sl ens mit dem vorliegenden Problem beschaftigt haben, und auf die noch 
S C7 l Sel 


SpITzER® untersucht die Ursachen und den Mechanismus der Zweiteilung des 
Wirbeltierherzens. Die Durchftihrung des Vergleiches unserer beiden Ansichten wurde 
ren. Man wird vielfach Ubereinstimmung finden. Nur ist bei Spitzer (wie 


leich zu nennende BENEKE hervorhebt) die teleologische Einstellung vor- 


er 
errs ve er als kausale Momente nur hamodynamische Gesetze oder 
mechanische Vorgange verwerten will 
v BENEKE®, ist wohl konsequenter, verfallt aber vielleicht dadurch 
gewisst Einseitigkeit, dass er ateleologisches, kausal-gesetzliches Denken mit 
rein mechanistischem Denken verwechselt und einzig das einwirkende Agens, nicht aber 
Vel. dazu die Lehrbucher der Pathologie 
S Archiv fur Entwicklungsmechanik, Bd. 45 und 47, I919 und 192! 
BenEKE, Uber Herzbildung und Herzmissbildung als Funktionen primarer Blut 


zur Pathologischen Anatomie, Bd. 67, 1924 
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die weitgehende biologische Gesetzlichkeit beriicksichtigt, die dem betroffenen Gewebe 
innewohnt. 

Uber die prinzipiellen Fragen, die hier angetont sind, werden wir weiter unten 
anlasslich der Stellungsnahme zur Kontroverse THomA—Roux noch ausfthrlicher zu 
sprechen haben. 


Mit diesen Ausfithrungen haben wir in grossen Ziugen den Entwicklungs- 
gang des Herzens skizziert. Wir haben so einen gewaltigen Motor entstehen 
sehen, dessen Ausmasse im ausgesprochendsten Gegensatz zu capillaren Rohr- 
chen stehen. Ein funktionelles Ineinanderspielen dieser beiden Grundelemente 
einer Zirkulation ist nur dadurch ermoglicht, dass zwischen beide eben Zwi- 
schenstucke sich einschieben, die imstande sind, einerseits jene Blutmenge, 
die bei jeder Systole des Herzens, also periodisch, ausgeworfen wird, ohne 
Schwierigkeit aufzunehmen und ihre kontinuierliche Weiterleitung zu _ voll- 
ziehen, anderseits den Vorkammern die fur ihre rasche Auffullung notige 
Blutmenge zur Verfugung zu halten. Diese Funktionen kommen bekanntlich 
den Arterien, resp. den Venen zu. Ihre topographische Anordnung darf uns 
nicht aufhalten. Sie lehnt sich naturlich an das primitive splanchnische Gefass- 
system und an seine sekundaren Aussprossungen an, doch ist sie durch die 
histologische Umgestaltung des Rohrenwerks und durch die Reduktion des 
ursprunglich haufig netzformigen Verteilungssystems auf durchgehende Ver- 
bindungsstrange noch viel eindrucksvoller geworden, und die Darstellung 
schon der primitiven Anordnung und noch mehr ihrer sukzessiven Wand- 
lungen gehort zu den anziehendsten Kapiteln der vergleichenden Anatomie 
und Embryologie der Wirbeltiere. 

Welcher Weg fthrt nun von den primitiven zu den weiter vorgeschrit- 
tenen Stadien’ Fur die Genese des primitiven Gefassystems haben wir funk- 
tionelle Wechselwirkungen, speziell nutritive, verantwortlich gemacht. Dass 
bei der Herausbildung der spateren Verhaltnisse erst recht funktionelle Ver- 
haltnisse, diesmal vorzugsweise mechanisch-zirkulatorischer Natur, die aus- 
schlaggebende Rolle spielen, ist von den meisten Autoren anerkannt. Wah- 
rend die Widerstande des capillaren Abflusses die muskularen Krafte des 
Herzens wachsen lassen, wandeln umgekehrt die Kontraktionen des Herzens 
einen Teil der Capillaren zu arteriellen Gefassen um, und anderseits ruft wohl 
die Ruckstauung der Entstehung von Venen. Die Einwirkung macht sich da- 
bei, wie wir schon oben angedeutet, morphogenetisch und histogenetisch gel- 
tend. Innerhalb eines Capillarsystems wird etwa derjenige Zweig als Ver- 
frachtungskanal bevorzugt, der dem Stromen den kleinsten Widerstand ent- 
gegensetzt. Es entstehen so erweiterte, zu- und abfuhrende Gefasse, welche 
notgedrungen auch eine differenzierte Wandstruktur erhalten. Diese Skiz- 
zierung geht rein deduktiv ohne weiteres aus unserer Grundanschauung her- 
vor, die in einem durchgehenden Capillarsystem, als einer reichlichst ver- 


zweigten sekundaren Coelomhohle mit ihren nutritiven Eigenschaften, das pri- 
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mare Element des Gefassystems erblickt, und die dann nachtraglich Leitungs- 
bahnen und einen sekundar entstandenen Motor in Einklang bringen muss. 
Sie deckt sich aber auch mit der zurzeit vorherrschenden Meinung; man lese 


die pragnante Darstellung bei CorNnING’, 


Ihre Durchfuhrung begegnet aber ziemlich rasch einigen Einwanden, 
h neuen Erorterungen. Wenn wir uns auf das Harrasche 


rutt doc 


il 


sche Geiassystem berufen, mtssen wir zu gleicher Zeit darauf hin- 


lass Hatta schon fruhzeitig von Arterien und Venen spricht und, 
verfolgten*, die Capillaren erst 

entstehen liess. Die Frage nach der 

also im jetzigen Zusammenhang 
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Tierklasse Verschiedenheiten und so wird auch die Grosse der Aut 
\rterien und Venen aus einem ursprunglich netzformigen Gefassystem 
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eine einfache Anlage annehmen zu durfen, ist die Arbeit eine sehr aus- 
gedehnte, fur jene Autoren, die das Schwergewicht auf eine einfache Anlage 


legen, naturgemass geringer. 


Zu diesen letzteren Autoren hat sich in neuerer Zeit Curt Exze! gesellt. Er hat 
sich vor allem um den Nachweis, dann aber auch um eine Erklarung bemiuht, dass die 
Bildung von Capillarnetzen etwas Sekundares ist. Bei den Anamniern tritt sie onto- 
genetisch relativ spat auf, bei den Amnioten zwar fruther, stellt dann aber einen diffe- 
renten Zustand, eine Anpassung an die Bedingungen der Sauerstoffaufnahme dar?. Der 
morphologischen Ableitung ist ohne weiteres zuzustimmen. Sie deckt sich mit den bei 
HATTA gewonnenen Ejinsichten und verliert ihre Merkwtrdigkeit vom Momente an, 
wo man eben nicht schon, wie oben ausgeftihrt, die einfach angelegten Gefasse als 
Arterien und Venen anspricht. Sie stellt dann nichts anderes dar als das Fortschreiten 
einer Hohlenbildung vom Einfacheren zum Komplizierten. Die zweite Behauptung aber, 
wonach diese Bildung von Capillarnetzen eine Anpassung an die Bedingungen der 
Sauerstoffaufnahme sei, ist meines Erachtens nicht genugend begrundet. Auch der 
gleich zu erwahnende STOHR spricht sich in diesem Sinne aus. Mehr als einen Paral- 
lelismus der Organ- und der Gefassdifferenzierung wird man der zwar anregenden, 


aber nicht ganz konsequenten Darstellung kaum entnehmen konnen 


Ob nun der Reduktionsprozess als gross oder klein eingesetzt werde, zum 
Schluss muss er ja doch irgendwie einmal stattfinden, und so liest man auch 


bei Eze, dass zum mindesten bei den Amnioten ein Zeitpunkt kommt, 


,wo ein Teil der peripheren Aste aus den Capillaren entsteht, in welche sich die 
zugehorigen Stamme aufgelost haben, indem bestimmte capillare Bahnen erhalten bleiben 


und erweitert werden, die ubrigen zu Grunde gehen*.® 


Uber die Faktoren, die bei dem Reduktionsprozess beteiligt sind, herrscht 
wenn nicht Einheitlichkeit, so doch eine gewisse Verwandtschaft der Auf- 
fassung. Die Wirkung des Blutstromes wird fast von allen Autoren in den 
Vordergrund gestellt. In Anlehnung an THOMA und Rovx wird von hamo- 


dynamischen Einflissen gesprochen. 


Ein Widersacher des formgestaltenden Einflusses des Blutstromes ist in PHILIP! 
STOHR jun. erstanden. Besonders in seinem gleichnamigen Aufsatz* geht er im histo- 
rischen Exkurs mit den Hamodynamikern scharf zu Gericht. Die Thomaschen Gesetze 
sind ,nichts anderes wie eitle Spekulationen“, die Rouxschen Vorstellungen werden 
mit einer hamischen Bemerkung abgetan usw. Wir haben schon fruher (Kap. 23 1 
die Arbeiten St6OHRs dankbar herangezogen und erfuhren dort auch, ganz in Uber- 
einstimmung mit unseren Ableitungen, dass ein Herz ohne Zutun des Gefasstromes 
entstehen kann. Diese Experimente bentitzt nun auch StOHR, um zu einer Ablehnung 
der Ansichten der Hamodynamiker zu kommen. Materiell ubersieht er dabei, dass sich 
die Resultate des einen Forschungsgegenstandes nicht ohne weiteres auf den anderen 

1 Curt Exze, Studien zur allgemeinen Entwicklungsgeschichte des Blutgefass 
systems. Archiv fir mikroskopische Anatomie, Bd. 82 und 92 

* Bize. |. c., Bd. 62; p. 88. 

Eize, L c., Bd: 02; p. 166. 

* Puitipe STOHR jun., Der formgestaltende Einfluss des Blutstromes. Wurzburger 
Abhandlungen, Bd. 27, Heft 13. 
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Er ubersieht weiterhin, dass auch fur die Hamodynamiker die Hamo- 

ausmacht, sondern fur die ersten Stadien der Entwicklung topo- 
Faktoren herangezogen werden 

auch eine allgemeine Uberlegung erlaubt sein, wenn man will eine 

lomo. StOurR trifft ja in seiner Kritik vielfach den Nagel auf den Kopf; 

auch gesagt werden, dass fiir einen Nachgeborenen die Kritik immer 

OunR hat vollig recht, wenn er einer experimentellen Uberpriifung all dieser 

Wort redet. Aber an einem anderen Ort sagt er selbst sehr schon, wie das 

Vermogen der lebenden Substanz uberhaupt eine Lehre sein mag, ,,bei 

inseren Experimenten die ausserste Vorsicht walten zu lassen und be 

Xesultaten umzugehen™.! 

ist also auch noch nicht alles gewonnen. Es kommt auf seine 

selbstverstandlich auf die Sorgfalt bei seiner Durchfuhrung, 

Fragestellung an. All diese Dinge aber kristallisieren sich 

las Endglied von tastenden Uberlegungen, Vorstellungen 


Dammerung heraus erst ganz zum Schluss ans volle Licht 


rfahrt nun einmal get auf neu zu _ erschliessenden 
zu behandelnden Fragen zunachst genau definiert und 
verden. Im Gegenteil: ein jeder, der einmal an einem 
Wissenschaft gearbeitet hat, weiss aus eigener Erfahrung, 
minder schwierig ist, ein Problem zu formulieren, als es 


ndgultige Formulierung oft erst zugleich mit der Losung 


1 wird daher beim konkret eingestellten Forscher immet 

Probelns und nicht des Experimentes zeigen; der abstrakt 

sich manchmal in Gedankengangen bewegen, die andere und 
selbst spekulativ anmuten 


n den Wert des Experimentellen auch einschatzt, so muss 
dass die Himmelsmechanik, die Geologie und weite Ge- 
hren bewunderungswurdigen Ergebnissen gelangt 


Hilfsmittel gar nicht oder nur zum kleinsten Teil verwenden 


Von STOHR abgesehen denkt man also in weiten Kreisen an eine hamo- 


dynamische Wirkung des Blutstromes. Diese Wirkung wird dann freilich ver- 


ELze wirken seine Faktoren nur modellierend auf 
die Gefasswand, nicht neubildend oder atrophierend, und unter den Schop- 


ler Hamodynamik Roux und Tuoma herrscht auch keine Uberein- 


Arbeiten gehen schon auf die Jahre 1878 und 1883 zuruck. 
hat dann 1910 die Kenntnisse und speziell auch die Ansichten der 
Rouxschen Schule (Roux selbst hat einen langeren Beitrag geliefert) zu- 
1 STOunR jun., Experimentelle Studien an embryonalen Amphibienherzen. III. Uber 
die Entstehung der Herzform, p. 41l. 
* Max Prianck, Wege sur physikalischen Erkenntnis; aus dem Geleitwort. 
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sammenfassend dargestellt'. Daran hat sich eine Aussprache zwischen THOMA 


und Roux angeknupft, die in Vircnows Archiv nachzulesen ist?. 


Ich fuhle mich weder verpflichtet noch berufen, zu den Regeln Roux’ oder zu 
den vier histomechanischen Gesetzen THomas Stellung im einzelnen zu nehmen, jedoch 
ist die Gelegenheit nicht unerwunscht, die allgemeine Gedankenrichtung der beiden 
Manner in kurzen Zugen zu umreissen, da sie mir die Moglichkeit gibt, meinen eigenen 
Standpunkt etwas scharfer zu prazisieren. Die beiden Theoretiker sind namlich in ihren 
Ausfuhrungen hoch uber ihr ursprtingliches Diskussionsthema emporgestiegen und 
haben weite Gebiete der allgemeinen Biologie angeschnitten. Dabei kann es sich aber / 
nicht darum handeln, mit volliger historischer Gerechtigkeit die Ansichten bis ins ein 
zelne zu verfolgen und gegeneinander abzuwagen. Das wtrde zu weit fihren und 
auch schwierig. Es zeigt sich namlich, dass sie in verschiedenen Beziehungen 
nicht so voneinander abstehen, als es anfanglich scheinen mochte, nur wird in de 
mik eben das Gegensatzliche unterstrichen. Das eine ist beim einen Hauptsatz, 
beim anderen als Nebensatz gegeben wird. Auch reden die beiden nicht die gleiche 
Sprache. THOMA neigt mehr nach der mathematisch-physikalischen Seite, bei Roux ist 
die biologische Einstellung starker, wird aber durch philosophische Starre manchmal 
gehemmt. Beiden ist das Bedtirfnis nach kausaler Erforschung eigen, bei beiden wird 
fur dieses Streben die Bezeichnung Mechanik gebraucht. Dabei hat fiir THoma diese 
Bezeichnung einen der eigentlichen Mechanik naherliegenden Sinn. Ausdrticklich an- 
erkennt er aber eine gleich zwangsmassig wirkende Histochemie. THoMaA steuert bei 
diesem Ausgangspunkt gerader aufs Ziel. Auf der einen Seite ist das bewegte Blut 
wirksam, ihm ist die organische Materie gleichsam passiv ausgesetzt. Unbekummert 
darum, ob das Endergebnis zweckmassig ist oder nicht, wird die Materie streng kausal 
so modelliert, wie es das einwirkende Agens bedingt. Wesentlich ist dabei vor allem 
ein genaues Erfassen der mechanischen Eigenschaften des Blutstromes. THomMa geht 
daher auf die Hydrodynamik der Physik zuruck und versucht, das Problem mathe- 
matisch zu erfassen*. Korrigiert wird das Endresultat auch durch Zug und Wachstum 
des umgebenden Gewebes. So wird das Gefass von zwei Seiten her bearbeitet, der 
Umgebung mehr eingepasst, als sich anpassend. Es konnte weiterhin ,,nicht auffallen, 
wenn ein grosserer oder geringerer Teil dieser Formgestaltungen noch die Art der 
bestimmenden Ursachen erkennen liesse durch Eigenschaften, welche wir geneigt waren, 
als mehr oder weniger ausgepragte Zweckmassigkeiten zu bezeichnen**. Die Model- 


lierung des Gefasses selbst erfolgt vermutlich durch Beeinflussung der Wachstums- 


1 OppeLt-Roux, Uber die funktionelle Anpassung der Blutgefdsse usw. 10. Heft 
der Vortrage und Aufsatze uber Entwicklungsmechanik der Organismen. Engelmann 

2 R. Tuoma, Uber die Histomechanik des Gefissystems und die Pathogenese der 
Angtosklerose, in Virchows Archiv, Bd. 204 

W. Roux, Berichtigungen zu den Aufsatzen R. Thoma’s: Uber die Histomechanik 
des Gefdssystems und die Pathologie der Angiosklerose, sowie tiber: Synostosis suture 
sagittalis cranu, ein Beitrag sur Histologie des Skeletts usw., in Virchows Archiv, 
Bd. 206. 

THoma, Anpassungslehre, Histomechanik und Histochemie. Mit Bemerkungen tiber 
die Entwicklung und Formgestaltung der Gelenke. Eine Entgegnung auf W. Rouwx’s 
Berichtigungen, in Virchows Archiv, Bd. 207. 

Roux, Anpassungslehre, Histomechanik und Histochemie. Mit Bemerkungen tiber 
die Entwicklung und Formgestaltung der Gelenke. Berichtigungen zu R. Thomas gleich- 
namigem Aufsatz, in Virchows Archiv, Bd. 200. 

THoMA, Anpassungslehre, Histomechanik und Histochemie. Erwiderung auf 
W. Roux’s abermalige Berichtigungen, in Virchows Archiv, Bd. 210. 

3 THoMA, Virchows Archiv, Bd. 204, p. 19 ff. 

“ THoma, |. c., Bd. 207, p. 260. 
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ob noch andere biologische Momente intervenieren, ergibt sich gleich- 


sam per exclusionem, wenn der beschrittene Weg der Erklarung nicht oder nicht allein 


zum 
aus 


schiec 


Z 


i¢ 


iel fuhrt. 
welcher die verschiedenen Arten der Organismen 


Nattirlich ist sich auch THoMA bewusst, dass ,,die organische Materie, 
aufgebaut sind, gewisse Unter- 


aufweist“!. Sie sind zum grossen Teil wenigstens phylogenetisch entstanden 


natiirliche Selektion; Roux’ Annahme eines Kampfes der Teile scheint uber- 
lie geringen Ungleichheiten anscheinend 
Ungleichheiten der auf die Gewebselemente 
von der Hohe der mechanischen 


( eleichwertiger Gewebselemente 
gewissel wirkenden Be- 
etwa beim Bindegewebe abhangig 
den epithelialen Geweben von der chemischen Funktion 

1A auch noch Schwankungen des Schwellenwertes an dieser 


Mass der Beanspruchung, welches ,,die Grenze 
di¢ Gewebsapposition in Gewebs- 


abgibt, an welcher 


eines Gewebes in das negative, 


Schwellenwert korrelativ die tibrigen Gewebs- 


nd Formation) beeinflusst, sich aus seinen 


durchaus gesetzmassige Variabilitat Gewebselemente 
willkurlichen Variabilitat, die nach seiner Auffassung 
zu einer Kausalreihe, die lucken- 


ach seiner Meinung willkurliches 
hier noch 

vollig zu ubersehen ich 

dieser Diskussion vot 
Gedankenwelt Roux’ fast 


Konzeption, also 


besteht ein einwir- 
lebende Gewebe ist das 


yiert es auf das Agens, 


ind dazu vieldeutig. Funk- 
rrichtung: nun liegt aber 
finition, resp. in 
\npassung findet 

eine \ 


Jeanspruchung 


weniger gr \ufgabe oder 


higkeit. Die istung selbst wird grosser oder 
angepasst. Dies ifferenzierte Gewebe 

resp. Inaktivitatsatrophie, wie auch fur wachsende 
nd Einwirkungen Spezifitat des 


uberwiegend werden lassen. 


etwas eingezogen, jeweils meine Bemerkungen bei. 
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Roux ware aber nicht zufrieden gewesen, wenn man die Anpassung an eine 
Beanspruchung in ihrer einfachen Form der Hypertrophie-Atrophie als das Wesent- 
liche seiner funktionellen Anpassung bezeichnen wirde. Es kommt dazu ein zweites: 
Durch die Austtbung der Funktion erfolgt eine gestaltliche Anpassung des funk- 
tionierenden Gewebes an seine Aufgabe. Seine Form wird derart bestimmt, dass 
die Funktion mit einem Minimum von Kraft und Material durchgefiihrt werden 
kann. Auch hier ist also nicht das Wesentliche der Blutstrom und sein mechanischer 
Einfluss auf die Gefasswand, sondern die Aufgabe des Gefasses, das Blut zu fiihren 
und sich entsprechend zu organisieren’. Das gelingt ihm auch auf vortreffliche 
Weise; immer wieder wird das Wunderbare dieser Ubereinstimmung zwischen 
Struktur und Aufgabe betont. Roux will sie aber trotzdem nicht durch eine ziel- 
strebige Zweckmassigkeit erklart wissen, sondern deutet sie aus dem Zusammen- 
hang heraus, der zwischen Funktion und Wachstum besteht. Orte hoherer Leistung 
werden zu gesteigertem Wachstum angeregt und umgekehrt. So wachst die Form 
des Organs aus der Funktion heraus. Trotz dieser mechanistischen Deutung hat man 
aber doch immer den Eindruck, hinter all diesem Wunderbaren stecke ein grosses 
unberechenbares Aktives, das sich nicht als konstante Grosse mit in die Gleichung 
einsetzen lasst und so das kausale Erklarungsbedtrfnis unbefriedigt lasst. Bei ge- 
nauerem Zusehen scheint mir auch die Erweiterung der Anpassung auf die Form- 
gestaltung uberflussig. Wenn man eine passive Schiebung durch das gestaltende 
Agens annimmt und dann sekundar die Hypertrophie und Atrophie intervenieren 
lasst, so erhalt man das gleiche Endresultat muheloser. Man darf nur nicht von 
dem Organ als (gleichsam denkender) Einheit ausgehen, sondern muss die vitalen 
Eigenschaften, um die wir heute nicht herum kommen, fiir das Grundelement reser- 
vieren, die Zelle. 

,Wunderbare“* Formeinpassungen geschehen in erster Linie passiv. Wenn ich 
Schnee zum Schneeball presse, zeigt dieser Riefen, die genau in die Rinnen zweier, 
beim Pressen aneinander gelegten Finger passen. Beim Anprall des Blutstromes 
wurde ein anorganisches Leitungsrohr ebenso wie unser Gefassrohr sich formen; 
es musste sich rein physikalisch in gleicher Weise zum Rohr mit rundem Quer- 
schnitt ausweiten. Dass das Gefassrohr dann die belasteten Stellen verstarkt, ist 
eben Ausdruck der vitalen Gewebsreaktion. 

Ich stehe also zwischen THOMA und Roux, lasse das mechanische Agens un- 
bektummert um die Folgen sich auswirken wie THoMaA, glaube aber nicht, dass Will- 
kurlichkeit einzugreifen braucht, wenn wir den Wandstucken eine Variabilitat zu- 
erkennen, die in der Eigengesetzlichkeit der betreffenden Zellen begrtindet ist und 
so ein aktives Element in sich tragt. Nur der geradlinige Verlauf des kausalen Ge- 
schehens kann dabei abgebogen werden. Die erste Kausalitatsreihe gibt den Anstoss 
zu einer zweiten, diese lost vielleicht eine dritte aus. Der Blutstrom wirkt erst mecha- 
nisch, aber er wirkt auch als Erreger und lost damit neue konjugierte Gesetzlich- 
keiten aus. Er ist nur zum Teil Causa efficiens, zum Teil aber Causa determinans. 
Unser Kanal wird eben nicht bloss von starren Dammen begrenzt, sondern ist von 
Muhlen eingefasst, deren innere Organisation gebend und nehmend auf den Ablauf 
des Stromes einzuwirken vermag 

Dieser Vergleich erhellt ohne weiteres auch den Einfluss des Parenchyms, auf 
den Roux verdienstvoll schon vor vielen Jahren die Aufmerksamkeit gelenkt hat. 

Man kann nun, wenn man durchaus will, diese Vorgange als Anpassung be- 
zeichnen. Der erste Teil ist ein passives Angepasstwerden, der zweite Teil tragt ein 
aktives Element an sich, darf also auf die Bezeichnung Anpassung Anspruch er- 

1 


Virchows Archiv 200, p. 172. 


24. A. £. 1933. 
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heben. Ich wurde es aber ftir vorteilhafter halten, wenn von dieser Bezcichnung 
wenigstens solange abgesehen wirde, bis grossere begriffliche Klarheit geschaffen 
ist. Immer und immer wieder besteht die Gefahr, sich diese aktive Umstellung als 
etwas Gewolltes, Spontanes und damit Unerfassbares zu denken, die Causa finalis 
tritt immer wieder ins Spiel, wahrenddem wir es doch nur mit in der Organisation 
der Zelle begrtindeten Zustandsanderungen zu tun haben. Teleologisch ist einzig 
die Definition, welche annimmt, dass Partialfunktionen in der Zelle derart zusam- 
mengefugt sind, dass daraus das Leben resultiert. Davon, wieweit eintretende Funk- 
tionsschwankungen wieder kompensiert, paralysiert werden konnen, hangt es ab, 
ob sich ein Leben erhalten kann oder nicht, also die Auslese. 

Die Bezeichnung funktionelle Anpassung hat in ihrer Auswirkung und Ausdeutung 
Schwierigkeiten geboten und Unklarheiten geschaffen. Die Pragung des Ausdrucks ist 
aber historisch sehr verstandlich und ging naturgemass aus einer genialen Konzeption 
des jungen Roux hervor. In einer Zeit, als alles von Darwinismus und Lamarckismus 
widerhallte, war es in der Tat verlockend, die dort gepragten Begriffe ruckwarts in 
das Individuum zu projizieren und sich vorzustellen, die Einheit des Individuums 
komme dadurch zustande, dass die Teile sich gegenseitig anpassen, und dass kleine 
Variationen durch die Intervention eines Daseinskampfes der Teile gezuchtet und dann 
fixiert werden. Dieser Kampf wird fir die Phylogenese und die Ontogenese etwas 
verschieden formuliert. In der Ontogenese handelt es sich, wie Roux wiederholt betont, 
nur um die Konkurrenz um den funktionellen Reiz, in der Phylogenese vollzieht sich 
der Kampf derart, dass das mehr funktionierende Organ einer gesteigerten Nahrungs- 
zufuhr ruft und damit dem weniger leistungsfahigen die Ernahrung untergrabt oder 
doch verschmalert 

Ich werde im Schlusskapitel auf diese Seite der Rouxschen Lehre nochmals 
kurz Bezug nehmen. Es bedarf keiner langen Ausfthrungen, dass meine Auffassung 
verwandte Elemente in sich tragt, nur mochte ich die Zellphysiologie in das Zen- 
trum der Betrachtung stellen. Es scheint mir dadurch die Moglichkeit gegeben, die 

Vorstellungen LAMARCKs zu vertiefen, die Anpassung eines Gesamtorganismus phy- 

logisch, unteleologisch zu deuten. Zuerst erfolgt eine quantitative oder qualitative 

\nderung eines ausseren Faktors, anschliessend die entsprechende Anderung in der 

Betatigung in erster Linie betroffenen Teils des Organismus. Diese und damit 

las Individuum kann sich aber nur halten, wenn diese partielle Verschiebung 

korrelative Kompensation erfahrt, so dass die Summe der Partialfunktionen 

in gleichem oder einem neuen (Mutation) Gleichgewicht stehen. Die Um- 

die innerhalb des Korpers stattfinden, sind also viel ausgedehnter und 

Roux wohl vorstellte. Nicht bloss der Kampf um den Reiz 

lie Nahrung kommt in Frage, sondern das gegenseitige Ausbalancieren der 

Funktion, die Korrelation etwa nach den im 10. und 25. Kapitel dargelegten Prin- 

zipien. Dieses Ausbalancieren hat fur mich nicht den Sinn des Kampfes, der ja auch 

im ausseren Leben zum mindesten nicht die einzige Rolle der Entwicklung spielt, 
sondern mir liegt das Bild des Menenius Agrippa wenn es eines Bildes bedarf 

immer noch naher 

Auch mochte ich nicht zwischen Funktion und durch das Blut vermittelter Er- 

ahrung unterscheiden, wie es, in bewusster Anlehnung an VircHow, THOMA und 


Roux tun. Fur eine Auffassung, die vom Zweck der Blutversorgung ausging, war 


diese Trennung ja selbstverstandlich; dass sich bei dem von uns beschrittenen Weg 


noch eine andere Ejinstellung ergibt, ist aber ebenso klar. 
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Die erste Auffassung wird einfach nicht der Totalitat aller Erscheinungen 
gerecht. Die Bezeichnung Funktion wird dabei zu eng gefasst, entspricht nur der 
als spezifisch betrachteten Spezialfunktion eines Organs. Das Gefassystem nur als 
den Zuleiter des ernahrenden Blutes zu charakterisieren, genigt nicht. Ich weise 
auf die aktive Tatigkeit der Gefassendothelien hin, auf den Ubergang von Abfall- 
produkten oder von Sekreten ins Blut, auf das merkwurdige Verhaltnis, das sich 
fiir die als Ernahrungsorgane funktionierenden Gewebe bei der ublichen Auffassung 
ergibt. Ganz allgemein ist fur diese das innige Wechselverhaltnis von Gewebe und 
Gefass nicht verstandlich, die phylogenetischen Tatsachen werden von ihr nicht 
berucksichtigt, zum Teil nicht einmal die ontogenetischen. 

Diese Trennung nach Funktion und Ernahrung hat auch, wie mir scheint, 
Roux zum mindesten teilweise den letzten Weg versperrt zu einer Einsicht, die ihn 
vieler Schwierigkeiten enthoben hatte. 

Roux lasst seine funktionelle Anpassung ontogenetisch nur von einem gewissen Funktionelle und 
Zeitpunkt an wirken (zum Teil in seiner Periode II, ganz in Periode III). Fur die An- afunktionelle 
ordnung in Periode I sind hereditare, afunktionelle Momente wirksam. THOMA als der om. 
konsequentere Hamodynamiker sucht diese erste Phase moglichst zuruckzudrangen ; 
jedenfalls will er die Hereditat, die ihm ein Suchen nach funktionellen Momenten ver- 
sperrt, empirisch moglichst ausser acht lassen. Es ist ohne weiteres einleuchtend, dass 
fur Roux die Situation sehr unbequem ist, und dass es schwer fallt, die I. und III. 
Periode reibungslos ineinander tberzuftthren (daher Periode II), da sie eben zwei ver- 


schiedenen Denkweisen entspringen. 


Hier bedeutet nun der Hinweis sicherlich eine Erleichterung, dass die Funk- 
tion des werdenden Gefassystems eben nicht identisch ist mit derjenigen des ge- 
wordenen. Es hat nicht ab ovo die abstrakte Funktion, Blut zu leiten und das Ge 
webe zu ernahren, sondern es ist in diese Funktion erst hineingewachsen. Seine ur 
spriingliche, spezifische Funktion ist die resorptive, und wir haben ja zur Genuge 
gesehen, dass sich dazu schon von vornherein ausgiebig Gelegenheit bietet, ja wir 
haben diese Gelegenheit als den Anstoss zur Sprossung und zur Gefassbildung an- 
genommen. Damit ist fiir die Periode I ein neuer funktioneller Reiz postuliert. Es 
handelt sich auch hier nicht um eine afunktionelle Genese. Noch weiter zuruck liegt 
ein Stadium, wo von spezifischer Funktion zu reden noch nicht erlaubt ist, wenn 
auch Differenzen der Funktionsgrésse und des Funktionsgleichgewichts schon be- 
stehen mogen. Wir haben auch ftir dieses Stadium auf Ursachen hingewiesen, die 
von aussen auf die fraglichen Gewebszellen einwirken und so vielleicht ihre weitere 
Differenzierung bedingen (Dotternahrung bedingt Auswanderung der benachbarten 
Zellen usw.) und konnten so unser Programm durchftthren, das Werden des Gefass- 
systems moglichst funktionell epigenetisch zu deuten. 


Da ich mich der Vorstellung der Epigenese wenn nicht als absolutes Préformation 
Postulat (s. Kap. 10), so doch mit Vorliebe bediene, mag hier noch der all- a 
gemeine Hinweis erlaubt sein, dass die neuere experimentelle Embryologie 
sich intensiv mit diesen Fragen beschaftigt hat; ich verweise zur Orientierung 
auf einige Aufsatze MANGOLDs! und auf die im Schosse der Schweizerischen 

1 MaNncoLtp in den Naturwissenschaften 1926 und 1928, besonders auch die Zu- 
sammenfassung: Probleme der Entwicklungsmechantk, p. 661, 1928. 
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Naturforschenden Gesellschaft gehaltenen Vortrage BRACHETs, GUYENOTS 
und SPEMANNS’, 


In seiner pragnanten Zusammenfassung weist SPEMANN auf den weit- 


gehenden Sieg der Epigenese hin, doch erfolgt auch hier gleich wieder eine 


‘inschrankung zugunsten der Praformation. 

»Epigenese oder Praformation, induktive Entwicklung oder Selbstdifferenzierung ? 
So hatte die urspriingliche Frage gelautet. Die Experimente gaben darauf die tber- 
raschende Antwort: sowohl das eine wie das andere. 

Oder vielleicht erst das eine, dann das andere? 

So scheint es mir in der Tat zu sein“?, und zwar herrscht zuerst Epigenese, dann 
Selbstdifferenzierung 

Also hatten wir auch jetzt wieder nach SPEMANN zwei Haupt- 
phasen wie bei Roux, aber diesmal mit umgekehrten Vorzeichen. Bei 
Roux geht ja die Selbstdifferenzierung voraus, und die funktionell aus- 
geloste Entwicklung folgt ihr. Bei dem Siegeszug der Epigenese werden wir 
uns erst wundern, dass in einem spateren Moment wieder die Praformation 
vorherrschen soll, wahrend von Roux die Erscheinungen als epigenetisch 
gedeutet werden. Vielleicht handelt es sich aber nur um eine verschiedene 
\usgangs- und Fragestellung. Fur Roux ist in diesem Stadium, zum min- 
desten in seiner Periode III, die Zelle histologisch schon differenziert, und 
er berucksichtigt nun nur noch die durch aussere Faktoren weiterhin herbei- 
gefuhrten Modifikationen der bereits bestehenden Zellstruktur und Zell- 
funktion. Diese Veranderungen werden dann eben als funktionell bedingt 
gedeutet. SPEMANN hingegen legt das Hauptgewicht auf das Werden einer 
neuen Zellstruktur; in seinem zweiten Stadium aber ist diese zum mindesten 
virtuell schon derart in der Zelle verankert, dass eine Entdifferenzierung oder 
eine Neuorientierung unmoglich scheint. Die Zelle ist also den Einwirkungen 
umliegender Faktoren mit Hinblick auf tiefgreifende Umgestaltungen bereits 
entzogen; sie scheint diesen gegentiber determiniert. Dennoch ist auch jetzt 
eine epigenetische Beeinflussung am Werk. Das Wirkungsgebiet der ausseren 
Faktoren liegt aber in diesen spateren Stadien auf einer anderen Ebene als 
in den friitheren, sie sind nur noch Beeinflusser eines schon bestehenden, nicht 


mehr Bildner eines neuen Zellgeschehens. 


Wichtiger ist, dass fiir die friheren Stadien der Wirkungsbereich der 
Epigenese erweitert wurde. Die bei der sogenannten Selbstdifferenzierung sich 
abspielenden Vorgange imponieren heute nicht mehr als autonome Vorgange, 
sondern stehen in Wechselbeziechung zu Vorgangen in der Umgebung, so dass 
die verwirrende Bezeichnung ,,Selbstdifferenzierung’* am besten fallengelassen 

BracHet, Les causes et les facteurs de la morphogénése. Verhandlungen der 
Schweiz. Naturforschenden Gesellschaft, Basel 1927 

GuyEnot, La noti | rritoire en Biologie. Ibid. Davos 1929 

SPEMANN, Jheorien der itwicklung im Lichte neuer Experimentalergebnisse. 
Ibid. Thun 1932 


2 SPEMANN, 
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wird. Immer besteht zu Anfang einmal ein indifferentes Stadium, das seine 
Orientierung erst nachtraglich erfahrt, und damit ist der Boden fir die Epi- 
genese frei. Grundsatzlich haben dann die Modalitaten, die sich in der Folge 
bemerkbar machen, nur sekundare Bedeutung; weder die Feststellung, dass 
fur die einen Eier die Determination sehr rasch ( Mosaikeier), fur die anderen 
erst spater (Regulationseier) erfolgt, noch die Tatsache, dass die gegenseitige 
Beeinflussung der verschiedenen Teile wechselnd ist, so dass das eine Gewebe 
dem anderen gegentber einen fiihrenden Einfluss erlangen kann, das andere 
induziert wird, rutteln am Prinzip. 

Freilich sind es dann gerade diese Verschiedenheiten, die uns erlauben, in den 
Mechanismus der Differenzierung Einblick zu gewinnen. Eine diesbeztigliche neue Er 
kenntnis hervorzuheben, mag mir noch erlaubt sein. MANGoLD wie BracHet konnen 
sich den Mechanismus der Beeinflussung nicht anders vorstellen, als dass gewiss¢ 
Katalysatoren oder Substanzen von der induzierenden in die induzierte Zelle ein 
dringen, also gerade das, was ich als den Regulationsmechanismus auch der physio 


logischen Zustande im Zellverband betrachte 


Wir kehren zu unserem Ausgangspunkt zuruck und konstatieren also Histologtsche 
Differenzierung 


er biutgejsasse 


nochmals ganz allgemein, dass die primitiven Gefasse durch den Einfluss der 
Herzaktion einerseits, des Durchstromungswiderstandes der peripher gelege- 
nen Abschnitte anderseits zu Arterien und Venen werden. Diese hamodyna- 
mischen Verhaltnisse haben zum Teil auf die topographische Anlage Ein- 
fluss, indem sie bei netzformiger Primaranlage eine auslesende Wirkung aus- 
uben konnen, allgemein aber wirken sie sich an der Gefassgrosse und Gefass- 
struktur aus. Hier haben neue Studien einzusetzen; besonders auch die Be- 
einflussung der Struktur durfte sehr aufschlussreich werden. Bekanntlich 
setzen sich die Arterienwande aus einer Reihe von Elementen zusammen, 
neben dem Endothel glatte Muskeln, elastische Gewebe, Bindegewebe und 
Nerven, die je nach Ort in wechselnder Menge auftreten. Ahnlich hat auch 
die Venenwand ihre bestimmte Struktur. Die Forschung wird in erster Linie 
den hamodynamischen Faktor und seine Einwirkung auf die verschiedenen 
genannten Elemente zu analysieren haben, sie wird aber auch berucksichtigen 
mussen, dass zwei verschiedene Systeme auch hier, ahnlich wie beim Herzen, 
am Aufbau beteiligt sind oder doch beteiligt sein konnen: das Endothelrohr 
einerseits, die adventiellen Elemente, also Mesenchym, anderseits. Wo ist ihre 
gegenseitige Grenze? Sind beide in gleicher Weise befahigt, die muskularen 
und elastischen Elemente der Media zu liefern, oder ist die glatte Muskulatur 
speziell (entsprechend der Coelomwandstruktur) endothelialer Herkunft? Fin- 
den wir in den Wandschichten (Elastica interna? eventuell externa?) auch 
das Basalhautchen der Coelomwand wieder? usw. Dabei erhebt sich wieder 
die Unterfrage nach der urspriinglichen Herkunft dieser Adventitia, dieses 
Mesenchyms; ist es aus der Umgebung zugestossenes Mesenchym, ist es durch 


Auflockerung, durch mesenchymatoses Wachstum der Angioblasten entstan- 
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den, also nach unserer Definition von Kapitel 24E als Meristem anzu- 
sprechen? 

Hier bleibt noch vieles zu tun’. 

Die Bedeutung des funktionellen Momentes oder, weniger prajudiziert 
gesagt, der Umgebung fiir die Strukturgestaltung der Gefasswand geht vor 
allem aus den chirurgischen Transplantationen hervor. Ich erwahne die Ver- 
suche von B. FiscHeER und SCHMIEDEN® einerseits und von Borst und 
ENDERLEN® anderseits, bei denen ein Stuck Vene, in eine Arterie verpflanzt, 
arterienahnliche Struktur annahm. 

Mit dem Lymphgefiassystem hat es eine eigentumliche Bewandtnis. Nach 
seiner Struktur (es sind einfache Capillarréhrchen) macht es einen primitiven 
archaistischen Eindruck. Phylogenetische Betrachtungen zeigen aber, dass 


man es mit einem relativ rezenten Gebilde zu tun hat. 


Zwar wird die Bezeichnung Lymphe, wie wir im 24. Kapitel horten, ftir die Ge- 
websflussigkeit schlechtweg gebraucht, was Wunder also, wenn man diese ,,_ymphe“ 
schon weit unten in der Tierreihe antrifft. Wir haben dort Nachdruck darauf gelegt, 
dass der Name Lymphe nur fur die innerhalb eines Lymphsystems sich vorfindende 
Flussigkeit gebraucht werden sollte. Ein solches System ist aber nur das Attribut 
der Wirbeltiere und erst innerhalb dieses Kreises begegnen wir seiner Evolution. Auch 
fur die Wirbeltiere bestehen vielfach wage Vorstellungen. Eine Unsicherheit kommt 
dadurch zustande, dass viele Beschreibungen noch den Begriff der Lymphspalte kennen, 
das heisst in unserer Nomenklatur mit Korpergewebsflissigkeiten gefillte Liicken im 
Mesenchym; man kann dann lesen, dass bei den Anamniern die Lymphbahnen haufig 
noch nicht deutlich differenziert seien, in Wirklichkeit fehlen sie eben in ihrer klas- 
sischen Form. 

Aber auch bei der Beschreibung der Verhaltnisse bei den Vogeln und Saugern 
mit ihren gut abgegrenzten Lymphgefassen macht sich der gleiche Ubelstand geltend 
Speziell Nerven und Gefasse sind in einen Fltissigkeitsmantel eingehullt, der haufig als 


Lymphscheide oder als peri... (arterieller usw.) Lymphraum bezeichnet wird. Bei den 


Nerven handelt es sich um eine radiare Ausbreitung der Subarachnoidalfltissigkeit, die 
mit einem Lymphgefassystem nichts zu tun hat*, bei den Gefassen sind es meist auch 
einfache mit Flussigkeit gefullte Gewebslicken: nur grossere Arterien und Venen 


werden von echten Lymphgefassen begleitet’. 
in ausfuhrliches Eingehen verbietet sich. Ich verweise auf BRUCKE® und 
auf die Lehrbucher der vergleichenden Anatomie. Fast durchwegs kommt das 


Prinzip zum Ausdruck, dass das Lymphgefassystem einen Anhang der Venen 


Vgl. dazu die vortref 
III, 2, p. 649 ff. Die dargest 
uber die Wandstruktur der Gefasse bei Wirbellosen; siehe etwa unser Kap. 9. 

° B. Fischer und ScHMIEDEN, Frankfurter Zeitung fur Pathologie, Bd. III, Heft 1, 
zitiert nach Oppet-Rovux, c., p. 115 


fliche Zusammenfassung bei ERNER-KOLLIKER, 1. c., Bd 


ellten Kontroversen erinnern lebhaft an die Diskussionen 


Borst und ENpERLEN, Deutsche Zeitschrift fur Chirurgie, Bd. 99, 1900, zitiert 
nach der p. 455, Anmerkung 4, angefuhrten Veroffentlichung STOHRs 
* FLorENCE Sapin, Die Entwicklung des Lymphgefdassystems. Handbuch der Em- 
bryologie von Keibel und Mall, Bd. II, p. 718 
> EBNER-KOLLIKER, I. ¢., p. 639 und 680. 
® Brtcke, Die Stromung der Lymphe bet den Wirbeltieren. Handbuch d. vergl 
Physiol., I, 1 
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bedeutet, in diese einmtindet, wahrend das periphere Ende geschlossen in die 
Korpergewebsflussigkeit eintaucht. Es wird denn auch allgemein angenommen, 

dass die Lymphgefasse sich phylogenetisch aus dem Venensystem entwickelt 
haben. Bei den Selachiern ist dieser Entwicklungsprozess noch nicht abgeschlossen, 
es finden sich sehr weite Langsbahnen (vier in der Haut, zwei tiefe), die mit den 
Venen an vielen Stellen des Korpers in Verbindung stehen, und die ebenso wie ihre 


Verastelungen von manchen Autoren noch als Venen, von anderen schon als Lymph- 


gefasse angesehen werden.“ 4 


Brtckes Ausfuthrungen beziehen sich auf die Befunde JourDAINs und 
P. Mayers, die ahnliche Verhaltnisse auch bei Knochenfischen und Ganoiden 
gesehen haben. Die Autoren beschreiben hier Gefasse, die aus einem blut- 
haltigen Blutgefasse entspringen und wieder in ein solches einmunden, zeit- 
weilig aber nur Chylus fuhren; das Weissadernsystem ist dann gleichsam 
eine Nebenschaltung des Rotadernsystems. Wir werden weiter unten noch 
einmal darauf zuruckkommen. 

Bei den Amphibien finden sich vor allem Lymphsacke, die zum Teil unter 
Mitwirkung von Lymphherzen ihren Inhalt in grossere Venenstamme er- 
giessen. 

Die Reptilien besitzen zum Teil grosse blindsackartige Lymphgefasse, 
zum Teil auch Kanale. 

Bei den Vogeln und Saugetieren finden wir in der Cisterna chyli die 
Hohlenbildung noch angedeutet. Der uberwiegende Rest des Lymphgefass- 
systems prasentiert sich in der Form eben der erstgenannten Lymphcapillaren, 
die endgultig in zwei Hauptstamme munden; diese ergiessen sich bekanntlich 
in die Ursprungsstamme der oberen Hohlvene. 

In diese Lymphsysteme sind zwei besondere Gebilde eingeschaltet: die 
Lymphherzen und die Lymphdrutsen. Die Lymphherzen finden sich vor allem 
bei den Anamniern, sparlicher schon bei den Reptilien und Vogeln. Hier 
begegnen wir ihnen nur noch zum Teil bei den ausgewachsenen Tieren 
(Sumpfvogel, Strausse, Schwimmvogel), zum Teil (Huhn) handelt es sich 
bloss um embryonale Vorkommnisse. Bei den Saugern fehlen sie. Umgekehrt 
treten Lymphdrisen erst bei einigen Vogeln auf (Lamellirostres*) und finden 
sich dann regelmassig bei den Saugetieren. 

Eine wesentliche Vertiefung fur das Verstandnis des Lymphgefass- 
systems haben die Studien tber seine Ontogenese gebracht, die wir vor allem 
den Amerikanern verdanken. Ich verweise auf die bereits zitierte Zusammen- 


fassung von FLORENCE R. Sapin. Es besteht ein volliger Parallelismus zur 
phylogenetischen Differenzierung. Die Lymphgefasse wachsen aus den 
Lymphsacken und dem Ductus thoracicus sekundar aus. Die Lymphsacke 
selbst aber sind umgebildete Blutcapillaren. So lesen wir’: 


BrwuckeE, |. ¢., p. 1097 und 1008. 
2 MAxImow, I. c., p. 377. 
3 SABIN, |. c., p. 690. 


Ontogenese 
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»Entlang des Verlaufs der Jugularvenen finden sich in friihern Stadien eine Reihe 
von Zweigen, welche Capillare plexus bilden. Ein grosser Teil dieser Capillaren plexus 
verschwindet vollstandig und findet zur Bildung von bleibenden Venenzweigen keine 
Verwendung. Diese sich riickbildenden Capillaren sind fur die Entwicklung der Lymph 


gefassysteme von grundlegender Bedeutung.“ 


Sie werden an gewissen Stellen von ihrer Muttervene abgetrennt, die 
isolierten Capillaren, die ersten Anlagen des Lymphgefassystems, werden 
allmahlich weiter, verschmelzen, und bilden von Endothel ausgekleidete 
Sacke, die in der Folge unter Bildung einer Klappe von neuem in eine Vene 
sich Offnen. 

Ob die Lymphsacke, etwa der Amphibien, ontogenetisch erst auch vollig isoliert 
sind und erst sekundar in die Venen sich wieder Offnen, oder ob sie den Zusammenhang 


am peripheren Ende nie ganz verlieren, ist mir nicht bekannt 


Mit dieser Skizzierung des phylogenetischen und ontogenetischen Werde- 


ganges ist wohl genugend gezeigt, dass das Lymphgefassystem ein neues 


m innerhalb der Wirbeltierreihe darstellt, das als Appendix des Blut 


gefassystems zu bewerten ist. Als sekunddre Bildung lost es sich aus dem 


primitiven Capillargefassystem aus und entwickelt sich so relativ spat; beim 


Menschen’ z. B. ,,der erste Sack erst bei Embryonen von 10,5 mm Lange’ 


(also etwa anfangs des zweiten Monats). 


Weissaderi Man geht wohl nicht fehl, diese Entstehung in Zusammenhang zu bringen 
egy mit Umanderungen, die sich innerhalb des Gefassystems selbst vollziehen, 


und hier knupft man am besten an die schon erwahnten sonderbaren Verhalt 


nisse der Fische mit ihrem Weissadernsystem an. Das Wesentliche bei all 


diesen Sonderbarkeiten ist, dass die betreffenden Gefasse bald eigentliches, 


das heisst Blutkorperchen fuhrendes Blut enthalten, bald nur Chylus, bald ein 


Gemisch beider Flussigkeiten’?. 


Sphinkteren entscheiden daruber, ob Blutkorperchen durchgehen, ob nur 


Plasma oder ob vielleicht uberhaupt die ganze Zirkulation zeitweise gedrosselt 


dieses Verhalten nicht eine abwegige, nur den Fischen eigentum- 


liche Bildung ist, ergibt sich aus einigen Beobachtungen beim hoheren Wirbel 


tier, die wir anlasslich der Milzbeschreibung im folgenden Kapitel heranzu 


_Sphinkteren; ziehen haben. Es ist auch nicht schwer, von ihr aus den Weg zu den folgen- 
junktionelie 
und gestalt- 
verandernde Sphinkteren entsprechend den fiir die Capillarfunktion uberhaupt geltenden 

Wirkung 


den Bildungen abzuleiten. Man braucht nur anzunehmen, dass die genannten 


1 Siehe die Tabelle bei Sasi, 1. c. 

* Siehe Zitat schon bei WrEDERSHEIM, I. c., 3. Aufl., p. 524, 1893, dazu die Origi 
nalien: P. Mayer, Uber Eigentiimlichkeiten in den Kreislauforganen der Selachier. 
Mitteilungen aus der Zoologischen Station von Neapel, Bd. 8, 1888, und P. Mayer, Uber 
die Lymphgefdasse der Fische und ihre mutmassliche Rolle bet der Verdauung. Jena 
Zeitschr. f. Naturwissensch., Bd. 55, 1917/19. 
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Gesetzlichkeiten — vom Gewebsparenchym aus reguliert werden. Sie werden 
dann in Tatigkeit treten, wenn die resorptive Tatigkeit der betreffenden Capil- 
larstrecke eine gesteigerte ist. Man weiss ja umgekehrt, dass zur Zeit der 
Capillarsperre Chylus direkt in diesen Gefassen zur Speicherung gelangt. Mit 
Nachlassen der Resorption 6ffnet sich der Sphinkter wieder, das Blut strémt 
ein und versorgt das Gewebe mit seinen Produkten. Eine derartige alternie- 
rende Funktion ist aber nur auf einer gewissen primitiven Stufe mdglich; der 
zellulare Stoffwechsel muss noch so trage, indolent sein, wie dies eben bet 
den Kaltbluitern der Fall ist, um derartige Schwankungen zu ertragen. Von 
hier aus fuhrt vorerst einmal konstruktiv die Entwicklung zu einem Stadium, 
wo infolge gunstiger Resorptionsbedingungen, also etwa im Bereich des Ento- 
derms und des nackten Ektoderms, die resorbierende Tatigkeit derart uber- 
wiegt, dass es zu einem Dauerspasmus kommt, der sekundar die Capillaren 
in Form von Schlauchen aus dem Capillarverband herauslost. Diese Schlauche 
besorgen dann ausschliesslich die Resorption, sie weiten sich, ahnlich dem 
Coelom der Wirbellosen, zu den Sacken der Amphibien und Reptilien. Mit 
dem Ubergang zur Homoiothermie wird die alternierende Funktion einer 
Gefasstrecke erst recht zur Unmoglichkeit. Die zellularen Geschehnisse des 
Gebens und Nehmens folgen sich zu rasch. Dazu kommt ein mechanisches 
Moment, die Zunahme der mechanischen Durchstosskraft, infolge Anstieg des 
Blutdrucks (s. Kap. 30), die in den Blutcapillaren das vasofugale Moment 
vorherrschen lasst. Und so wird rein theoretisch bei Vogeln und Saugern die 
Ablosung und Ausbildung eines funktionell wie anatomisch fast vollig unab- 
hangigen resorbierten Lymphapparates zur Notwendigkeit. Effektiv durfte 
auch hier die erste Ausl6sung der spateren Lymphcapillare aus dem all- 
gemeinen Zirkulationsnetz auf dem bereits beschriebenen Wege zustandekom- 
men; die oben wiedergegebene Darstellung SaBrns von der Ontogenese lasst 
diese Vermutung durchaus gerechtfertigt erscheinen. Ist aber einmal diese 
Capillare ausgelost, und zwar im doch noch frthen Embryonalalter, so be- 
reitet die weitere Entwicklung keine Schwierigkeiten mehr: Ein Sttick sekun- 
dares Coelom ist isoliert, weitet sich aus und treibt Sprossen, gleich wie schon 
bei den Nemertinen und Hirudineen das Coelom auswachst. Dabei behalt das 
Gebilde seine primitive Struktur und bleibt so fur den Organismus, was es 
ab ovo fur sich selbst war, das Organ der Resorption. 


Das Lymphgefassystem ist also ein direkter Abk6mmling des Gefass- Vom Lymph- 
systems und damit nach unserer Auffassung der Enkel des primaren Coeloms, 


dessen Eigenschaften und Funktion es zum guten Teil wieder aufnimmt. Dass 
es in einem solchen System neben der Resorption auch zur Fortbewegung 
des Resorbierten kommt, darf nicht wundernehmen. Phylogenetische wie 
funktionelle Uberlegungen lassen dies erwarten, und so finden wir auch im 


Lymphgefassystem eben die schon erwahnten sogenannten Herzen eingeschal- 
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tet. Sie haben die Physiologen gereizt, die, wohl durch den Namen Herz und 
die mehr oder weniger rhythmische Tatigkeit dieser Gebilde verlockt, speziell 
auch den Vergleich mit dem Herzen vorgenommen und die Untersuchung 
nach den dort gewonnenen Prinzipien durchgefthrt haben’. Das Resultat ist 
aber recht mager. Das Refraktarstadium fehlt oder ist wesentlich kurzer. Das 
Alles-oder-Nichts-Gesetz lasst sich nicht ohne weiteres nachweisen. Die Be- 
ziehungen zum Nervensystem sind andere. Dagegen ist die Tatigkeit vom 
Fullungszustand oder der Wandspannung abhangig, wie wir das von einem 
muskulosen Sack erwarten. Der Vergleich mit dem Herzen ist eben auch 
reichlich kuhn. Wir haben in Kapitel 23 B das Herz scharfer definiert. Nicht 
jeder pulsierende Hohlraum sollte als Herz angesprochen werden. Hier han- 
delt es sich um Coelomwande, die je nach den lokalen Umstanden ihre Tiefen- 
schicht, eine Muskelschicht, entwickeln. Die Physiologie hatte also von diesen 
primitiven Anschauungen (Belastung, Uberdehnung durch Stauung, Sphink- 
terenbildung usw.) auszugehen. 

Bemerkenswert ist nun, wie die Lymphsacke, die in erster Linie das 
Material zur Lymphherzbildung abgeben, phylogenetisch, bei den Vogeln und 
vor allem den Saugern, eine neue Entwicklung einschlagen: sie werden zu 
Lymphdrusen umgewandelt. Diese Genese mag uns im folgenden Kapitel be- 
schaftigen (Abschnitt VII). 

Die Darstellung des Ausbaues des Gefidssystems hatte vor allem die 
Weiterentwicklung des Herzschlauches sum primitiven Herzen zu beritcksich- 
tigen. In erster Linie wurde das Reizleitungssystem gestellt und dieses als die 
Tiefenschicht des Endothelrohres gedeutet; weiterhin wurde kurz die Klap- 
penbildung, wenigstens prinzipiell, geschildert und fiir die Septenbildung 
und damit fiir den Ubergang des sweihdusigen in das vierhdusige Herz 
gezeigt, wie die Unterteilung von der Peripherie her in das Herz hinein- 
getragen wird. 

In cinem zweiten Abschnitt wurde darauf hingewiesen, wie abgesehen 
vom urspriinglichen splanchnischen einfachen Gefdssystem der Rest der arte- 
riellen und vendsen Gefasse durch Auslese aus einer netzformigen Gefass- 
anlage heraus gestaltet wird. Die verschiedene Wertung, die dem Gefasstrom 
bei dieser Auslese beigemessen wird, wurde kurz gemeldet, der Schwerpunkt 


der Darstellung dann aber auf eine Schilderung der allgemeinen biologischen 


Auffassungen zweier hervorragender Haimodynamiker, Roux und Thoma, 


In einem dritten Abschnitt endlich wurden Phylogenese und Ontogenese 
les Lymphgefassystems geschildert und der Weg gezeigt, wie sich dieses 


uc 


System funktionell aus dem urspriinglicheren Venensystem ableiten lasst. 


geleat. 
1 Vol. BrucKe, |. « 
408 


305 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


DIE HAMOPOETISCHEN ORGANE. 


Es mag zunachst befremden, dass bei einer Untersuchung, die das gene- 
tische Prinzip in die erste Reihe stellt, die hamopoetischen Organe nach 
ihrem Produkte, dem Blut, abgehandelt werden. Wir waren aus methodo- 
logischén Grunden zu diesem Vorgehen gezwungen, doch erwies es sich im 
Laufe der Darstellung auch als faktisch richtig, da sich herausstellte, dass 
die Organe das Sekundare und die ursprunglichen Blutbildner einfache und 
einfachste Gewebe und Zellagglomerationen, schliesslich sogar einfache Zellen 
sind. Schon fur diese primitiven Stadien liegen die Verhaltnisse nicht ganz 
einfach, weil am Aufbau des Blutes nicht bloss das einschliessende Gefass- 
rohr, die Angioelemente, sich beteiligen, sondern das Blut auch den Zuzug 
ursprunglich blutfremder Bestandteile aus dem Mesenchym erhalt. Dabei 
nehmen oder konnen diese beiden Generatoren bestimmte charakteristische 
Formen annehmen oder beibehalten: auf der einen Seite sehen wir neben 
der amobozytaren und histioiden Einzelzelle das Blastem — so nannte ich 
die Anhaufung derartiger embryonaler Mesenchymzellen —; auf der anderen 
Seite behalt die Gefasswand ihren juvenilen Angiocharakter, oder sie lost 
sich gar in ein Meristem auf, eine Zellagglomeration mit Januskopf: die 
innenwarts gerichteten Zellen von Angio-, die peripheren Zellen von amobo- 
zytarem Charakter. Mit der Bildung dieser Matrizen ist es aber noch nicht 
getan. Wie schon bei ihrer Bildung besondere Momente realisiert sein 
mussten, so mussen auch besondere Ursachen sie sekundar zusammenfuhren. 
\Wir haben diese Ursachen in den Eigentitimlichkeiten ihrer einzelnen Kom- 
ponenten erkannt oder besser in dem Umstand, dass Wesensart und Funktion 
einer Zellart auf die andere abgestimmt ist oder sich abstimmt, die eine die 
andere induziert. Es entsteht so eine physiologische Reaktionskette; fuhren- 
des Glied dabei sind die Roten, an sie gliedern sich die anderen morpho- 
logischen Blutelemente an, moge ihre ursprungliche Heimat da oder dort 
liegen. Wir haben also, so fuhrte ich fruher (p. 398) aus, im wesentlichen 
den Lebensbedingungen dieser Roten nachzugehen, um die Geschichte der 
hamopoetischen Organe wenigstens der myeloischen Reihe zu schildern. 

Dabei ist dann entsprechend den verschiedenen Formen der primaren 
Matrizen die Art, wie und wo die Induktion erfolgt, etwas wechselnd. Der 
Unterschied macht sich naturgemass weniger bei der Differenzierung der ver- 
schiedenen Angioelemente geltend als bei der Kontaktnahme der Angiozellen 
mit urspringlich mesenchymalen Bestandteilen. Diese konnen sich als Einzel- 
zellen an die angiomatosen Bildungen herandrangen, umgekehrt aber kann 


auch das sprossende Angiosystem in die mesenchymalen Agglomerationen 
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hineinwachsen. Weitere Komplikationen ergeben sich daraus, dass diese 
mesenchymalen Elemente als Blasteme auch aktiv in den Abbau der Roten 
eingreifen konnen und so oder anders dem Neuaufbau den Weg bereiten. 
Letzterer Vorgang wird einschneidend durch die Differenzierung des Binde- 
gewebes zum Knochengewebe gefordert. Die Modalitaten des Aufbaues er- 
fahren weiterhin dadurch Komplikationen, und es werden sogar neue hamo- 
poetische Organe dadurch geschaffen, dass auch das neu entstandene Lymph- 
“¢ in die Geschehnisse eingreift, indem es die Vorgange am Ham 
angiosystem nachahmt oder als differenzierter Resorptionsapparat ‘an der 
Kombination der verschiedenen Gewebselemente auch noch Anteil nimmt. 
Ob 1 wie das im einzelnen geschieht, haben wir nunmehr bei det 
Darstellung eben der hamopoetischen Organe zu untersuchen. Wir sind auf 


diese hamopoetischen Organe schon im 24. Kapitel eingetreten und haben 


wohl auch sonst schon beilaufig erwahnt. Jetzt werden wir sie nicht nur 
Generatoren der einen oder anderen Blutzelle ins Auge fassen, sondern 
jedes einzelne von allgemeineren Gesichtspunkten aus als Organ zu analy 
sieren versuchen. Dabei wird es sich freilich nicht vermeiden lassen, das eine 
oder andere wieder heranzuziehen, was im fruheren Zusammenhang bereits 
gesagt wurde. Wir verfolgen in der Beschreibung die in der Genealogie dieser 


rgane begrundete Keihenfolge. 


Dottersack und primitive lutbi g uberhaupt’. 


Der Gegenstand wird uns nicht lange beschaftigen, da es sich dabei nicht 


um Organe handelt, sondern die Blutbildung eine primitivere, gewebsbedingte 
len beiden primitiven Matrizen sehen wir nur die eine an der Arbeit, 
das angioblastische Element, das in erster Linie die Blutinseln aufbaut. In 
diesen ursprunglich soliden Zellstrangen und -haufen bilden sich plasma- 
fithrende Lumina, wobei der Mechanismus der Lumenbildung, wie bei den 
Wirbellosen, noch nicht durchwegs geklart ist”. Nach Sapin handelt es sich 
dabei um eine durch Autolyse entstehende ursprunglich intrazellulare Hohlen- 
bildung. Derartige ,,leere“ Rohren finden sich in der Area pellucida und 
zumeist im Korper des Embryos. Daneben kommt es dann in Abhangigkeit 
eben von der Dotterresorption zur Bildung der Erythroblasten, in erster 
Linie am Dotter selbst, in kleineren Ausmassen und vorubergehend auch 
intraembryonal im kaudalen Aortenabschnitt, in der Arteria omphalo- 
mesenterica und spurenweise im Herzen*; bei den letzten Vorkommnissen 
bezieht der Bildner das Material nicht mehr aus der direkten Nachbarschaft, 
sondern fangt es wohl aus dem Blutstrom auf. Immer aber ist die Bildung 
an Angioelemente gebunden. 
1 Siehe dazu Kap. 23 C, 24D und E. 
? Maximow, Il. c., p 
Maximow, | I 
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An der Behauptung, dass die Erythrozytenbildner immer Angioelemente 
sind, andert auch die Tatsache nichts, dass man ihnen hie und da auch extra- 
vaskular begegnet. Es handelt sich dabei um Angiozyten, die von der Peri- 
pherie der embryonalen Blutinseln oder auch von Gefassendothelien' sich 
loslosten und bei geeigneter Lage die Aufbaumaterialien direkt beziehen, sei 
es aus dem Dotter’, sei es aus anderen lipoidfthrenden Geweben (Um- 
gebung des Gehirns)*, 

Diese Angioelemente konnen nun auch den Weg zu den Spezialgranu- 
herten hinuber nehmen. Die enge Verwandtschaft zwischen Erythroblasten 
und Myeloblasten, auf die ich in Kapitel 24 E hingewiesen habe, geht vor 
allem eindrucksvoll aus dem Experiment DANTSCHAKOFFs hervor, 

,ANTSCHAKOFF (1924) hat gezeigt, dass bei Implantierung des Gefasshofs einer 
jungen Huhnerkeimscheibe mit seinen Blutinseln auf die Allantois eines Hiihnereies die 
aus den Blutinseln hervorgehenden primitiven Blutzellen, die sich normalerweise zum 
grossten Teil zu Erythroblasten entwickelt hatten, sich statt dessen samtlich in acido- 


phil gekornte Myelocyten verwandeln.“ 4 


Mit dieser Konstatierung wird auch die Frage beantwortet, die ich im 
genannten Kapitel (p. 389) noch offen liess, warum tberhaupt bei der Diffe- 
renzierung der Angioelemente ein Teil die Richtung der Spezialgranulierten 
einschlagt. Fur sie ist eben der Eiweissgehalt des Dotters determinierend 
und nicht dessen Lipoidgehalt. Schon diese primaren Spezialgranulierten wie 
die spater entstehenden bilden sich topographisch mit Vorliebe an Orten, die 
von der direkten Strombahn etwas abgeruckt sind. So bleiben sie extra- oder 
perivaskular liegen in den sogenannten Substanzinseln®. Besonders fiir die 
Vogel® und die Selachier’ wird dieser Vorgang beschrieben. Bei den meisten 
Saugern fehlen die Granulozyten im Dottersack fast ganz‘; die ersten ubri- 
gens atypischen Formen finden sich bei ihnen im Mesenchym des Embryos, 
wie die Erythroblasten hauptsachlich in der Kopfregion und im axialen 
Mesenchym’, 

Wieweit endlich eine theoretisch ohne weiteres zulassige und wohl auch 
vorkommende’”’ Entdifferenzierung von peripherwarts ins Mesenchym aus- 
wandernden Angioblasten zu amdbozytaren Zellen auch praktisch eine Rolle 
spielt, entzieht sich meiner Beurteilung. 

Nicht immer spielt sich die primare Blutbildung an einem Dottersack ab, 
schon aus dem einfachen Grund, weil dieser vielfach fehlt oder nur rudimen- 
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tar ausgebildet ist. Die intraembryonale Blutbildung aber, wie wir sie bisher 
beschrieben haben, ist letzten Endes ebenfalls vom Dotter abhangig, kommt 
also fur eine selbstandige Blutbildung auch nicht in Frage. An Stelle dieser 
Blutbildung im Mesenchym findet sich nun bei den Holoblastiern eine andere 
Form, die prinzipiell mit der Bildung am Dottersack ubereinstimmt, aber an 
die Leber sich anlehnt, und auf die wir gleich weiter unten nochmals hin- 
weisen werden. Eine Mittelstellung endlich nehmen die Sauger ein, bei denen 
der Dottersack mehr oder weniger, im ganzen aber ungenugend entwickelt ist, 
sodass das Blut unmoglich nur aus ihm hervorgehen kann. Auch hier springt 
dann die Leber wieder ein, daneben aber, und dieser Bildung vorgangig, ent- 
wickeln sich auch noch Blutkorperchen in unmittelbarem Kontakt mit dem 
mutterlichen Gewebe im Chorion. JAGERROOS' hat gezeigt, dass es sich bei 
den im Chorion gefundenen Blutkérperchen nicht um eingeschwemmte Rote 
handeln kann, da zu dieser Zeit die Chorialgefasse tberhaupt noch nicht in 


Verbindung mit dem tbrigen Gefassystem stehen. Nach Danby? ist diess 


Blutbildung im Chorion noch vorzeitiger als diejenige im Embryonalsack. 


Sie bedeutet in genetischer Beziehung auch den Vorlaufer der Blutbildung 


in der | Leber. 


HW. Die Leber 


Zuerst kommt also die Leber als hamopoetisches Organ bei den Holo- 
blastiern zur Tatigkeit. Besser gesagt ist es die Anlage der kiinftigen Leber, 
-sind es jene schwer mit Deutoplasma beladenen grossen, manchmal noch 
kaum abgegrenzten Zellen des unteren Eipoles, Entoblastzellen. Dass dies 
Zellen gebend Gefass- und Blutbildung induzieren, ist uns gelaufig; dass der 
Vorgang nicht bloss Vergleiche mit den Wirbellosen, sondern auch mit Blut- 
inseln zulasst, wurde auch schon erwahnt. Es ware nun naheliegend, die 
spatere Blutbildung in der Leber an diese primare direkt anzuschliessen; bet 
naherem Zusehen aber erweist sich dieser Weg als nicht gangbar. Es zeigt 
sich, dass diese Bildungsstatte fuir die Holoblastier nur eine einmalige, vor 
ubergehende ist. Zwischen dem 12. und 14. Tage wird der Zellhaufen bei 
den Cyklostomen weggeschwemmt. Dazu kommt, dass in der Wirbeltierreihe 
uberhaupt keine kontinuierliche Reihe ftir eine Blutbildung in der Leber 
nachweisbar ist. Freilich stehen mir nur wenige Angaben zur Verftgung. 
Es besteht also ein primarer Bildungsherd fiir die Cyklostomen und Amphi- 
bien. Weiterhin wird die Leberoberflache der Urodelen als Blutbildungs- 
herd gemeldet, doch handelt es sich hier nur um die Bildung von weissen 
tkorperchen. Von den Vogeln heisst es sogar ausdrucklich, dass die Leber 
-osse Rolle spiele. Wenn also bei den Saugern die Leber als Blut 

Archiv fur mikroskopische Anatomie, Bd. 82, 1913 
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bereitungsstatte plotzlich so bedeutungsvoll wird, so handelt es sich dabei eher 
um eine Neuerwerbung, als um das Festhalten an einer alten Tradition. 
Reminiszenzen sind vielleicht die von Ktyono und NAKONOIN im Leber- Neuerwerbung 
parenchym beschriebenen Blutinseln', 

Dieser Sprung wird selbstverstandlich, wenn wir die Vorgange etwas genauer 
analysieren. Die primare Fahigkeit, rote Blutkorperchen zu bilden, hangt mit dem 
primaren Besitz von geeigneten Baumaterialien zusammen. Dieser Besitz aber erschopft 
sich, und mehr oder weniger fruh wird die Leber vom Spender zum Nehmer, das 
Lebergewebe sprosst ja in den Blutsinus hinein und bereichert sich an den Materialien, 
die es der Dotter- und Allantois- resp. Plazentarzirkulation entnimmt. Nun ware ja 
a priori ohne weiteres zu vermuten, dass auch diese gespeicherten Produkte nachtrag- 
lich wieder zum Blutaufbau in der Leber selbst Verwendung finden wtirden. Ob es 
zu dieser Verwertung auch faktisch kommt, hangt aber von sekundaren Bedingungen 
ab, und es entscheidet der Umstand, was und wann resorbiert wird, und woher die 
resorbierten Materialien stammen. 

Beim Vorhandensein einer Dotterzirkulation ist der zur Leber gelangende Blut- 
strom in Bezug auf hamopoetische Materialien bereits ausgelaugt, die Blutinseln der 
Dotteroberflache haben sie vorweggenommen. Spaterhin tritt an die Stelle des Dotters 
der Darm, und es ist klar, dass das letzten Endes exogen aufgenommene Eisen den 
Weg wiederum durch die Leber nehmen muss. Unterdessen hat sich aber die Leber- 
funktion derart umegestaltet, differenziert, dass sie wohl noch bestimmend in den 
Abbau in erster Linie der durch Zerfall der Roten freiwerdenden Blutfarbstoffe und 
weiter des Nahrungseisens eingreift, dass sie aber selbst einen neuen Aufbau _ nicht 
mehr durchfuhrt. 

Anders nun sind die Verhaltnisse dann, wenn die Dotter- und die Leberentwick- 


lung von vornherein zu einer primaren Bildung von Roten ungenugend sind: 


Bei den Saugern ist in der Tat der Embryo sehr rasch auf den Material- abhangig vom 
Plazentarkreis- 


bezug durch die Plazenta angewiesen, und wenn auch im Chorion selbst schon heat 


eine gewisse Blutbildung) statt hat, so bedeutet dies nur eine primitivere Vor- 


stufe; im wesentlichen bezieht der Embryo seine Baumaterialien im_all- 
gemeinen und seine Materialien zum Blutbau im speziellen in geloster Form 
durch den Plazentarkreislauf. Dieser Transport ist ein ausserordentlich aus- 
giebiger, die Leber wird mit derartigen Produkten formlich uberschwemmt, 
und diese Tatsache findet ihren morphologischen Ausdruck in dem Struktur- 
wechsel der Leber, der sich bei den Saugetieren vollzieht, und der einen viel 
intensiveren Kontakt von Leber und Blut herbeifuhrt, als er weiter zuruck 
in der Entwicklungsreihe bestand. Ist bei den vier unteren Wirbeltierklassen 
die Leber im wesentlichen? eine Drtise von tubuldsem Bau, so erlangt sie 
erst bei den Saugetieren die uns vom Menschen her gelaufige Struktur. 
Besonders eindrucksvoll erscheint mir aber, dass ausgerechnet bei den Apla- 
zentaliern, den Monotremen und Marsupialien die Leber einen vom wblichen 
Saugetierschema abweichenden noch primitiven Bau besitzt®. In einer der- 
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artig durchfluteten Leber also kommt es zur Anschoppung der blutbildenden 
Materialien und zur Hamopoese. Sie ist durchwegs an die Blutbahn gebun- 
den. Dabei werden wir nicht erstaunt sein, ihr, und zwar auch der Erythro- 
poese, speziell in den etwas ausserhalb gelagerten Angioblasten zu begegnen. 
Die randstandigen Zellen besorgen wohl in erster Linie die Resorption, die 

‘iter peripherwarts gelegenen aber den Aufbau. Einige Modifikationen’ 


Anordnung andern am Prinzip nichts. 


Erythropoese selbst weist nun eine Reihe von Besonderheiten auf. Nach 
KNOLL? vermehren sich beim Menschen die Roten in der Mehrzahl auf amitotischem 


Wege. Nach dem gleichen Autor in Ubereinstimmung mit ScHrippE® gehoren sie 


alle dem sauroiden Typus, der zweiten Generation, an, wahrend die Erythroblasten 
les Dottersackes die erste Generation darstellen. Weiterhin vollzieht sich wahrend 
recht langen extravaskularen Lagerung die Umwandlung zu den Plastiden’, 

ublicher gesagt von den kernhaltigen Normoblasten zum kernlosen Erythrozyt. 
haben in Kapitel 24D fur den Ubergang von der ersten zur zweiten Generation 

die Zunahme des Eiweissgehaltes des Plasmas verantwortlich gemacht, fur den Kern- 
schwund aber bisher keine Deutung gegeben. Vielleicht ist er letzten Endes wieder 
der plazentaren Versorgung begrtindet, durch die im Gegensatz zur Dotterzirku- 
die Leber mit einem relativ sauerstoffreichen Blut versorgt wird. All diese 

ufen einer sorgfaltigen Uberprifung. Vielleicht lassen sich auch Relationen 

r plazentaren Versorgung und Zahl, Grosse, Bau und Form 


daneben auch kernhaltige runde Formen®) der 


ichen erythroblastischen Herden begegnen wir nun auch schon 


der Bildung von unreifen, auch makrophagisch tatigen neutro- 

philen Myelozyten und seltener auch eosinophilen Myelozyten; erst verein- 
in isolierten Blutinseln, spaterhin reichlicher, immerhin auf bestimmte 
Gefassbezirke beschrankt, in den periportalen mandelformigen Infiltrationen’®. 
Die Hamopoese findet sich beim Menschen noch am Ende des 6. Monats. 
Wenn dann in spateren Stadien eine Ruckbildung erfolgt, so bewahren doch 


lie Elemente der Lebercapillaren eine gewisse Primitivitat; es sind die 


KupFFERschen Sternzellen. Sie haben ja auch weiterhin resorptiv tatig zu 


In unserem Zusammenhang mag speziell darauf hingewiesen werden, 


lie Zellen zeitlebens in den Blutabbau eingreifen; wenn auch die Frage 


‘ntstehung des Gallenfarbstoffes noch nicht restlos entschieden ist‘, so 


l. c., p. 472. MAximow seinerseits misst diese 


\duktionsstatten allerding 1e Bedeutung bei 
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muss man, fur die intrahepatische Gallenfarbstoffbildung, der Sternzelle zum 
mindesten doch die Rolle des Zutragers zuerkennen. 

Formal morphologisch werden wir die Blutbildung in der Leber auf das 
Angiosystem zuruckfthren. Es sind direkte Abkommlinge des Coeloms, die 
den ersten Zellhaufen bilden, der dann durch die Lebersprossung aufgesplit- 
tert wird, und die Capillaren bewahren zeitlebens ihren Angiocharakter, wenn 
sie auch nicht mehr wie in fruheren Stadien direkt phagozytar tatig sind. Blutbildung 
Bei der periportalen Wucherung dieser Endothelien im Laufe der Hamo- a 
poese der Saugetiere entsteht ein retikulares Gewebe, das sich offenbar bis 
zu einem gewissen Grade entdifferenziert (vgl. die Bildung von Eosinophilen), 
so dass man hier vielleicht schon von einem Meristem sprechen darf, wah- 
rend fur die ubrigen Stadien die Vorstellung eines juvenil bleibenden Angio- 


systems genugt. 


II. Die ,lympho-granulopoetischen’ Herde der 
| 


Anamnier! 


Im Anschluss an die Leber mag noch kurz aut diese Bildungen hin- Il. ,,.Lympho- 
granulo- 
poetische* 
typischen Ausbildung finden, liegen sie etwas abseits von der Heerstrasse Herde der 
\namnier. 


gewiesen werden. Da sie sich nur bei den Anamniern wenigstens in ihrer 


und werden in der hamatologischen Literatur entsprechend stiefmutterlich 
behandelt. Dennoch sind sie von grosser prinzipieller Bedeutung. Es handelt 
sich im wesentlichen um zwei Reihen von Vorkommnissen. Die erste Reihe 
umfasst jene Zellanhaufungen an der dorsalen Wand der hinteren Kardinal- 
vene, die zu den Kanalchen der Urniere und zu den Keimdrusen in innigster 
Beziehung stehen. Man begegnet ihnen bei den Selachiern*, den Dipnoern’, hag eet 


den Cyklostomen*, den Teleostiern®, den Ganoiden® und den Anuren’. Die 
Befunde haben bisher vorzugsweise die Aufmerksamkeit der [Embryologen 
erweckt (Bracnet, FEL1x). Wir horten, dass diese Gebilde als lymphoide 
oder pseudolymphoide bezeichnet werden. Nun nennt sie aber MAximow, 
dem doch die Bezeichnung lymphoid teuer ist, ausdricklich lymphogranulo- 
poetische Herde*, und wenn man der Sache noch etwas genauer nachgeht, 
erkennt man, dass die Bezeichnung lymphoid auch nur ein Relikt ist, auf 
Hamozytoblasten vom Aussehen typischer ,,grosser Lymphozyten™ Bezug hat, 


also auf primitive Blutzellen, die noch nicht einseitig nach der Lymphozyten- 
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seite differenziert sind. Wir wollen diese Herde als granulopoetisch schlecht- 
weg bezeichnen. 

Die Berechtigung, diese Vorkommnisse mit denjenigen der Leber in 
nahere Beziehung zu bringen, beruht auf der Genese. Wie wir schon im 
25. Kapitel horten, kommt das Nierenpfortadersystem, ahnlich wie das Leber- 
pfortadersystem, durch Einwachsen der Nierenkanalchen in die Kardinalvene 
zustande. Nachtraglich sprosst dann, wie es auch fur die Leber bekannt ist, 


das Gefass wieder in das Nierengewebe vor’. Durch dieses Sprossen werden 


primitive Gefassendothelien in mesenchymatdse Angiozellen, in Angiochym, 


ubergefuhrt, das dann eben zum ,,lymphoiden‘ Gewebe wird. 

Neben dieser einen Genese unseres Gewebes durch Wucherung der 
primitiven Endothelwande kommt nun nach der Darstellung FELIX’ bei 
den Myxinoiden noch eine zweite in Frage: die Entstehung durch uber- 
sturzte Wucherung der Nierenelemente. Diese Doppelspurigkeit wird bei 
unserer ganzen Stellungsnahme nicht allzu sehr tberraschen. Von den 
Teleostiern wissen wir ja, dass das Zwischenstiick dem Gefass- wie dem 
Harnsystem den Ursprung gibt, und so scheint es einigermassen verstandlich, 
dass auch spaterhin noch einmal die Entdifferenzierung derartiger ktnftiger 
Nierenelemente zu Angioelementen sich vollziehen kann. 

Diesen Herden kann nun eine zwiefache Bedeutung zukommen. Ein- 
gelagert zwischen sekundaren Blutgefass- und Nierenelementen sind _ sie, 
wie aus dem Zitat im 25. Kapitel, p. 420 hervorgeht, Mittler beider 
Gewebe, in erster Linie wohl in der Richtung vom Blut nach der Niere 
hin. Hier interessiert uns nun die zweite Form der Gewebsfunktion, 
die hamopoetische. Vielleicht ist sie nur eine indirekte Folge des gestei- 
gerten Wachstums. Immerhin bleibt die Differenzierung speziell nach der 
Granulozytopoese hin bemerkenswert. In meiner Ableitung des spezial- 


granulierten Leukozyten (Kap. 24 E) habe ich auf das enge Zusam- 


Bildung von Roten und von Spezialgranulierten auf- 


mengehen in der 
merksam gemacht. Fur die Bildung von typischen Spezialgranulierten wird 
das Vorhandensein von sessilen Roten geradezu als Voraussetzung  be- 
trachtet. In unseren granulozytenbildenden Herden nun scheint es, soweit ich 
die Dinge ubersehe, nicht regelmassig zu einer gleichzeitigen Erythropoese 
zu kommen; ich finde bloss fur den Ganoidfisch Polyodon eine diesbezug- 
liche unzweideutige Angabe*. Dennoch glaube ich nicht, dass die fruheren 
Ausfuhrungen durch diese Feststellung erschuttert werden. Eine Erklarung 
fur eine analoge Ausnahme gab ich schon auf p. 390. Fur die jetzt behan- 
delte Lokalisation mag erinnert werden, dass wir uns in der Nahe von Lipoid- 
herden befinden (Gonaden), denen die Fahigkeit zur Sauerstofffixation 
auch in erhohtem Masse zukommt. Bei einer Neuprufung der Verhaltnisse 

1 Vgl. das Zitat aus FeLix in Kap. 25, p. 4190 

* Maxinmow, 1. c., p. 433 und 465. 
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ware ubrigens zu untersuchen, ob es nicht auch Spezialgranulierte gibt, denen 
im Zusammenhang mit Eiweissabbau wohl das proteolytische Ferment, aber 
nicht das Oxydaseferment zukommt. 

Eine sweite Reihe von Vorkommnissen schliesst speziell an den Magen- 
Darmtraktus an. Man findet hier analoge Gewebsanhaufungen in der Wand 
der SpeiserOhre als das Leypicsche Organ’, weiterhin in der Spiralfalte des 
Darmes (Ganoiden, Cyklostomen, sparlich Selachier), in der dorsalen Magen- 
wand (Dipnoer), im Pankreas (Teleostier), in der Scheide der Arteria 
mesenterica (Anuren). Auch mag noch einmal auf die Granulozyteninfiltra- 
tion unter der Leberoberflache der Urodelen hingewiesen werden. Fir die 
an der Peripherie des Darmkanals gelegenen Herde ergibt sich die Abhangig- 
keit von der Ernahrung ohne weiteres. Auch hier wird die Frage zu erortern 
sein, ob diese Spezialgranulierten schon Trager von Oxydasefermenten sind 
oder nicht. 

Spatere Ausfthrungen machen es wahrscheinlich, dass wenigstens den 
periarteriell entstehenden Zellanhaufungen die Fahigkeit auch der Lympho- 
zytenbildung zukommt. Die Bezeichnung /ympho-granulopoetisch ware somit 
fur diese Falle berechtigt. Bezuglich des LEypicschen Organs der Selachier 
sei mir noch ein kurzer Hinweis auf die Ansicht P. MAyeErs erlaubt. Er ver- 
mutet, dass die am Darmtraktus und am Lrypicschen Organ entstehenden 
,,Kornchenzellen’ (es sind nach unserer heutigen Nomenklatur wohl zum 
guten Teil Eosinophile) in die Weissadern der Haut? getrieben und dort, bet 
zeitweiligem Abschluss der Zirkulation, verflussigt und verdaut werden. Der 
Vorgang erinnert an das Verschwinden von Monozyten in der Lunge*® und 
an die Umwandlungen, die bei Chaetodermatiden*t beobachtet werden. 

Auf die Vorkommnisse im Darmbereich werden wir im ubrigen bei der 


nachfolgenden Besprechung der Milz nochmals zurtickgreifen. 


IV. Die Milz’. 


Die Milz ist bekanntlich physiologisch wie anatomisch eine grosse Sphinx 
gewesen. Wichtig fur den Fortschritt waren vor allem die neueren Ergebnisse 
der mikroskopisch-anatomischen Untersuchung. Vielleicht an keinem Organ 
erweist sich die Kenntnis des morphologischen Aufbaues so ausschlaggebend 
fiir die Fragestellung bei der Erforschung der Funktion. Die Histologie 
drangt jetzt einem gewissen Abschluss entgegen, und wir wissen ungefahr, 
wie der héchst komplizierte Innenbau aussieht, der sich hinter der schlichten 
Fassade des Hauses verbirgt um ein von Braus gebrachtes Bild zu ver- 

1 Siehe P. Mayer, zitiert Kap. 26, p. 466, Anm. 2 

* Vet. Kap. 26, p 

3 Siehe unsere p. 

4 Siehe unsere p. 

5 Vgl. dazu Kap. 23 A, 24C bis E, spater 30 A und 30B. 
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Milsen-Kapiliaren wenden. Ich muss die we- 

Penicilli sentlichen Dinge als bekannt 

voraussetzen und verweise 

vor allem auf das meister- 

hafte Referat, das 

uns 1928 in Wiesbaden vor- 

lymphknotchen ~ trug; ich gebe zur Orientie- 
rung auch einige seiner Bil- 

der wieder (Fig. 181—184). 


Rickblickend auf all die 
muhevollen Arbeiten eines WEI- 
DENREICH, Hetty, Ep- 
PINGER usw. wird man stets wie 
der bedauern mussen, dass wir 
immer zuerst an den schwierig- 
sten, kompliziertesten Problemen 
unsere Zahne ausbeissen und 
den Wee uber die vergleichende 
Anatomie noch viel zu wenig 


gehen EK bedeutet nicht, wie 


gerne glaubt, einen un 


(@ Vere nan so 
4 zeitraubenden Umweg, 


+ Arterie ondern steckt die grossen Leit- 


linien. Man hat ja manchmal 


auch prinzipielle Bedenken, die- 

sen Weg zu gehen, weil eben 

herrscht, und es, wie man. sich 

‘ier Gefundene auf den Menschen zu uber 

‘tiger Untersucher ohne weiteres tun gerade fur 


rhéhtem \ 


lasse berechtiget , aber die gewonnenen 


Phantasie bei der stets bewusst oder un- 


-h habe schon einige Male auf die Muilz hingewiesen. Es wurde auf 

Verwandtschaft mit einigen Gebilden der Wirbellosen aufmerksam 

‘ine haft, die in der Natur der aufbauenden Zellen be- 

lers schon herausschalt, wenn man die Wirbel- 

re hauptsachlichen Komponenten auflost. Diese Auflosung fallt 

dadurch weniger schwer, dass sie auch in der genetischen Entwicklung vor- 

gezeichnet ist. In der Tat treten die verschiedenen Bauelemente der Milz 

erst sukzessive miteinander in Kontakt, die Milz erwirbt erst innerhalb der 

Wirbeltierreihe 

aus der Darstellung in Kapitel 23 A hervorgeht. 

1 Hueck, Die > menschliche Milz als halt rh. d. deutschen 


Gesellsch. f. innere Medizin, 40. Kongress 


374 
4 
3 
JS 
“ 
tT 
\ 
Fig. 181. S ma der Milzblutbahn. (Na 
aus K, Fig 
loch in der Tierreihe auch gross¢ 
aufig ausdruckt, nicht angeht, das 
tragen. Das ird auch kein vernur 
lie M st diese Uberlegung 10 [itt 
Einsichten bereichern doch ganz sicherlich dic 
bewusst vorgenommenen Kombinatorik 


37: 


3 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


182. Schema des Milzaufbaues. (Nach JAGeR, aus Hueck, Fig. 2.) Die verschiedenen 
Bestandteile sind nicht durchwegs in gleicher Proportion gezeichnet. 

Trabekelsystem. 
Faseriges Reticulum zwischen den bindegewebigen Trabekeln. a periarterielle lym- 
phatische Scheide; a’ ausserhalb des Knotchens legendes Fasernetz (— Hof); 
b quer um die venosen Capillarrohrchen herum liegende Scheiden; c aufgesplit- 
terte lymphatische Scheide ( Knotchenbegrenzung); d und e im Knotchen lie- 
gendes Netz, und zwar d Mantelzone, e Kern. 
Sinus und Reticulum vergrossert. 
Rote und weisse Pulpa. 1 Balkenarterie; 2 lymphatische Scheidenarterie; 3 arte- 
rielle Capillare im sich entwickelnden Lymphknotchen; 4 Ausweitung des Capil- 
larennetzes im grosser werdenden Lymphknotchen (Querschnitt); 5 arterielle Ca- 
pillare von der Scheidenarterie nach der Randzone des Knotchens; 6 Hulsencapil- 
lare vom Penicillus zum Knotchenhof zurtickkehrend; 7 Penicilli; 8 Reticulum 
und Venensinus; 9 Einmindung einer Pulpavene in eine Balkenvene. 

V. Kapselregion. 
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Fig. 183. Schema der geordneten Blutbahn. (Nach Hveck, Fig. 


Will man etwas tiefer schtirfen, so stosst man freilich rach auf Grenzen; zum 
Teil war es mir nicht moglich, alle mir bekannt gewordenen Quellen zu verschaffen, 
zum Teil aber handelt es sich auch um einen tatsachlichen Mangel an Beobachtungen 
besonders auf vergleichend anatomischem Gebiet. Auch G. Herzoc! konstatiert diesen 
Mangel, in seinem Zusammenhang speziell fiir verschiedene hochstehende Tierarten, 
und Professor WEIDENREICH bestatigte mir schriftlich das Fehlen neuerer Zusammen- 


fassungen’. 


Bei der in Kapitel 23 A vorgenommenen Reduktion der Milz konnte in 


erster Linie die weisse Milzpulpa, konnten die MALpicuischen Korperchen 


als etwas Sekundares ausgeschaltet werden. 


Die damals vorgebrachten, ontogenetischen Beweise haben noch eine Verstarkung 
erfahren. Hueck® weist ausdriicklich auf die durch ihn bestatigten Beobachtungen von 
GroLtt, C. HELLMANN u. a. hin, wonach sich die Keimzentren beim Menschen erst im 
Lauf des ersten und zweiten Lebensjahres entwickeln. Auch ftir die Selachier finde 
ich die Angabe*, dass sich die Lymphozyten erst in spateren Stadien um die Arterien 


herum entwickeln. 


1G. Herzoc, Experimentelle Zoologie und Pathologie. Ergebn. d. Pathol., 21, 1, 
p. 257: 
2 Eine neu angekiindigte, von WEIDENREICH verfasste Darstellung des Gefass- 
‘stems ink re Milz i 3endaschen Handbuch der vergleichenden Anz ie de 
systems inklusive Milz im Bendaschen andbuch der vergleichenden Anatomie der 
Wirbellosen kennte leider nicht mehr herangezogen werden. 
* Hyecx, |. c., 


4 Maximow, I. c 
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Fig. 184. Schema der offenen ungeordneten Blutbahn. (Nach Hueck, Fig. 7.) 


Es bleibt dann die rote Pulpa ubrig, die ihrerseits neben den Trabekeln 
im wesentlichen aus zwei Bestandteilen sich aufbaut: den Venensinus und 
dem eigentlichen Reticulum, den Pulpastrangen oder, wie sie HUECK nennt, 
den Flutkammern der Milz. 

Diese Zweiteilung legt einen Vergleich mit den sogenannten Blutlymph- 
driisen nahe, ein Vergleich, der aber aus materiellen und formalen Grunden 
bisher nicht sehr fruchtbringend war. 


Die WEeEIDENREICHschen Lymphdriisent werden haufig nur als Kuriositaten er- 
wahnt. Ihr Vorkommen ist ja recht schwankend, mit Vorliebe finden sie sich bei 
den Wiederkauern, bestes Untersuchungsobjekt ist das Schaf. Zu Irrtiimern gibt Ver- 
anlassung die Verwechslung mit gewohnlichen, durch aussere, pathologische Umstande 
mit Erythrozyten vollgepfropfte Lymphdriisen. Die Blutlymphdrtisen werden denn auch 
haufiger mit diesen gewohnlichen Lymphdriisen verglichen, obschon sie mit dem 
Lymphgefassystem gar nicht in Verbindung stehen, lediglich zu- und abfuhrende Blut- 
gefasse besitzen. Nur genetisch ware ein derartiger Vergleich zulassig, dann namlich, 
wenn die Blutlymphdriisen der Verbindung mit dem Lymphgefassystem erst sekundar 
verlustig gegangen waren. Hetty? hat sich in diesem Sinne ausgesprochen, und auch 
BrAus wandelt wohl ahnliche Pfade. 


1 Vel. dazu Eppincer, Die hepato-lienalen Erkrankungen, p. 25 ff.; Braus, Ana- 
tomie des Menschen, Bd. 2, p. 578—580o. 

* Hetty, Die Milz als Stoffwechselorgan. Verh. d. deutschen pathol. Gesellsch 
1921. 
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Sekundarknoétchen 


Balkenvene 


~  YVenenlakune 


Blutraum 


Balkenvene 
Venen- 
lakune 
Hamolymphdri (Nach WEIDENREICH, aus Epprncer, Fig. 15.) 


lymy 
gewohnlichen Lymphdrtse zu vergleichen, liegt im 
beim ersten Anblick ohne weiteres an eine 


eng an diejenige der gewohn- 


ur lehnt sich denn auch 
wiederum einen nach beiden Seiten, der Milz und der 


unbefangenen Vergleich erschwert. Man spricht bei der 


einem Blutsinus, anderseits von einem Venensystem, das 


nlakunen und Venenstrassen erweitert. Erstere Bezeichnung 


gerechtfertigt, wenn der Vergleich von den Lymphdrusen 

Blutsinus der Blutlymphdrusen dem Sinus der ge- 
muss sich huten, diesen Blutsinus der Blutlymph- 
nstimmung zu setzen mit dem Venensinus der Milz. Im Gegenteil: 
sich erst dann durchfthren, wenn wir den Blutsinus 


der Milz, mit ihren Flutkammern homologi- 


der Blutlymphdruse dem Venensinus 


Retikulum 


venosen Gebilde 


In U mmung mit Eppincer halte ich entgegen HeLLy und auch entgegen 
Milz fur angebrachter als mit den Lymphdrtsen. Fein- 
anerkannte Funktion der Zerstorung 


Braus! 
als auch die allgemein 
lassen die Verwandtschaft nach der Milzseite grosser er- 


mussen dann freilich auch noch materielle Unstim- 
mt werden. So liest man bei Braus, dass in der Blut- 
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Fig. 185 
Ein anderer 
Bau begrtindet (siehe 
solche erinnert. Die Nomenkla 
lichen Lymphdrusen an, was 
Lymphdruse hin, gleichmassi¢ 
sich capillarwarts zu 
ist aber nur verst 
ausgeht. Es 
wohnlichen Lymp 
lrusen in Uberei 
ein Vergieich mi 
der Blutlympdrisen mit der 
sieren und entsprechend die 
der Milz gleichsetzer 
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Lie i Zusammenhang einer 
Aegengebliebene Lymphozyten Retikulumzelle mit der Sinuswand Ketikulumfaserchen 


4 


Neutrophiler 

Granulozyt 

polymorpher 
Kern) 


480/, 
Naiticsheinadtie Poren der Sinuswand Schrigachnitt durch die Lichtung des Sinus 
Flachschnitt durch die Sinuswand (Plasmodium) 

Fig. 186. Reticulum und Endothel der Milz. Katze. (Nach Braus, Fig. 280.) 
lymphdruse die Bildung von Lymphkorperchen fast vollig der ,neuen“* Aufgabe, der 
Blutzerstorung, geopfert wurde. Epprncer dagegen hat die von mir wiedergegebene 
WEIDENREICHsche Zeichnung reproduziert, welche die schonsten Keimzentren aufweist 
Weiterhin wird von Braus auch das zuftihrende Gefass der Blutlymphdriise als eine 
Vene bezeichnet. Epprncer dagegen spricht von einer eintretenden Arterie, die dann 
eben von MAtpicHischen Korperchen begleitet wird. Vielleicht existieren ja auch alle 
diese verschiedenen Modalitaten; wie wir gleich h6ren werden, bestehen auch in der 


Blutversorgung der Milz genetisch derartige Verschiedenheiten 


Das vereinfachte Milzgewebe besteht also im wesentlichen aus zwei Be- 
standteilen: Pulpastrangen ( Flutkammern Reticulum) und Blutsinus 
(s. Fig. 186). Wie diese ineinandergreifen, ist der grosse Zankapfel der 


Histologie. Die genetische Seite des Problems wurde dabei nur wenig beach- Flutkammern 
und Venensinus 
der roten Pulpa 


tet, weil es sich eben nach der gelaufigen Auffassung bei beiden Bestandteilen 

um Mesenchym handelt. Fur uns aber, die wir von der prinzipiellen Dualitat 

ausgehen, die Flutkammern als retikularen Amobozytenhaufen, den Blutsinus 

als primitives Endothel auffassen, ist gerade die Genese bedeutungsvoll. Hier Jhr entwick- 
lungsgeschicht 

stellt sich nun zum ersten Male das eingangs des Kapiteis gestellte Problem };-)55 Zusam 

des Zusammenhanges zwischen den beiden Gewebsgruppen: wachst das Ge- mentreten 

fass in einen gefasslosen Amobozytenhaufen hinein, oder gruppiert sich ein 

Zellhaufen um ein Gefass herum, und zwar derart, dass die Zellen aus der 

Umgebung als eigentliche Adventitiazellen sich dem Gefass nahern oder dass 

sie durch die Bildung eines Meristems aus dem Gefass selbst hervorwachsen ? 

Soweit ich die Beobachtungen tibersehe, lasst sich eine einheitliche Beant- 


wortung der Frage nicht geben. Es scheint sich vielmehr eine Entwicklung 
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abzuzeichnen, die ich im wesentlichen nach WIEDERSHEIM, HOCHSTETTER, 
BRACHET und MINOT zitiere. 

Bei den Dipnoern folgt die Milz noch als ein fortlaufender, lymphoider 
Zellstrang dem ganzen Tractus intestinalis, der sich nirgends von der Darm- 
wand loslost. Bei allen anderen Wirbeltieren sondert sich die Milz ontogene- 
tisch allmahlich von der Darmwand ab und kommt ins dorsale Mesogastrium 
zu liegen. Ihre erste Anlage entwickelt sich bei den Selachiern und Teleostiern 
im innigen Anschluss an die Veine susintestinale oder einen ihrer Aste!. Nach 
LacvuessE, dem Erforscher der Fischmilz, finden sich zuerst freie Zellen, die 
dem Mesenchym, nach spateren Autoren wahrscheinlich auch der uberliegen- 


en Splanchnopleura entstammen. Ob das ersterwahnte Mesenchym_ ur- 
7 


1 


ich aus der Vene austrat, also erst noch Angiozytennatur hat, oder 


sprung 


I 
ob es sich von vornherein um undifferenzierte Amobozyten handelt, kann 
ich aus den mir vorliegenden Fragmenten nicht entnehmen. Jedenfalls wan- 

sich dieser Zellhaufen nun zum Retikulargewebe um, dessen Gitter- 
fasern, nach LAGUESSE und den neueren Autoren, als ungereifte Kollagen- 
fasern aufgefasst werden*. Im Inneren aber entstehen fruher oder spater 
auch freie Zellen, die dann von der Vene aufgenommen werden. In der Tat 
setzt sich das Netzwerk schon sehr bald mit der Veine susintestinale oder 
deren Asten in Verbindung. Den genaueren Mechanismus des Sich-in-Verbin- 
dung-Setzens kenne ich nicht. Der Umstand, dass dabei Venensinus entstehen, 
lasst aber die Vermutung nicht ganz unberechtigt erscheinen, die Vene werde 


haben, der Vorgang, 


vom Gefasshaufen aufgesplittert, dieser wachse gegen die Vene _ hinein. 


Wenigstens ist dies, wie wir schon wiederholt gehor 
durch den die Bildung der sinudsen Gefassbegrenzung von Leber und 
Nieren zustande kommt. Auf alle Falle ist es hier wie dort eine Vene, die 
eine derartige Bindung eingeht, und HocustTetTer® gibt fur die Selachier 


und Teleostier ausdriicklich an, dass die Milz relativ spat Arterienzweige 
erhalt, wahrend den Cyklostomen nach dem p. 260 wiedergegebenen Zitat 
eine arterielle Versorgung vielleicht uberhaupt abgeht. 

Fur die Amphibien und Amnioten zeigen die mir vorliegenden spar- 
lichen Abbildungen, wie die Beschreibungen, keine so direkte Beziehung zu 
einem Blutgefass, und bei Minor‘ liest man, dass nach KOLLIKER beim Men- 
schen die Blutgefasse erst wahrend des dritten Embryonalmonats in die aus 
dem Coelomepithel zu Ende des zweiten Monats entwickelte Milzanlage hin- 
einwachsen. Wir hatten es also hier mit dem ersten von uns genannten Bil- 
dungsmodus zu tun, wahrend fiir die niederen Formen eher der zweitgenannte 
Modus cultig ware. 

* Siehe Anm. 6, p. 260. 

* Siehe Maximow, Il. c., p. 244 und 326 ff., auch p. 508 ff. 


3 HocHsTETTER, c., p. 153. 
* Minot, Embryologie, p. 418. 
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Eine so scharfe Scheidung ist aber vielleicht doch nicht am Platz. Wahrschein- 
lich werden nicht ganz die gleichen Dinge miteinander verglichen. Bei den Fischen 
wurde vor allem die Beziehung zu einem schon bestehenden Venensystem beriicksich- 
tigt, bei der Entwicklung der menschlichen Milz dagegen wird auf das Einsprossen 
von Gefassen — will wohl sagen arteriellen Gefassen — das Hauptgewicht gelegt. 
Nun fehlen aber die korrelaten Vorgange in den beiden Entwicklungsreihen nicht, doch 
erfolgt auf der einen Seite das Einwachsen von Arterien erst spat und sind auf der 
anderen Seite die ersten Beziehungen zwischen Gefass und Mesenchym derart zu- 
sammengedrangt, dass sie der Analyse leicht entgehen 

Anhaltspunkte ftir diese Behauptung gibt eine neuere Untersuchung von THIEL 
und Downey’, die beim Sauger schon die erste Anlage von Anfang an mit einer Capil- 
lare versorgt finden. Diese Capillare hat nun erst noch die Merkwirdigkeit, dass sie 
von Haus aus arterieller Natur ist. Es wird ausserdem ausdrticklich vermerkt, dass 
sie erst sekundar mit den als selbstandige Spalten im verdickten Mesenchym ent- 
stehenden vendsen Sinus in Verbindung trete. Die erste Milzanlage setzt sich also 
schon aus drei ursprtinglich selbstandigen Elementen zusammen: dem Reticulum, den 
Venensinus und dieser Capillare. Neu ftir uns ist die arterielle Capillare, deren Rolle 
ich — ebensowenig wie die urspriingliche Ausscheidung von Reticulum und Sinus 
nach dem mir vorliegenden kurzen Auszug nicht beurteilen kann. Es ist aber nahe- 
liegend, sie mit jenen Capillaren zu vergleichen, denen wir weiter unten bei der Be- 
schreibung der lymphatischen Knotchen begegnen werden. Hier mag nur noch betont 
werden, dass es sich nicht um einen Vorlaufer der spater ausgebildeten ,,deutlichen“ 
Arterien handelt, mit denen die Ausbildung der weissen Pulpa verbunden ist, gehort 
sie doch der Arteria mesenterica an, wahrend die endgultigen Arterien der Arteria 
ceeliaca entspringen. 


Somit wurde sich bei den Saugern eine dreifache Sukzession von Gefass- 


bindungen ergeben: erst eine arterielle als ein kanogenetischer Vorgang, dann der 


gelaufige, in der ganzen Wirbeltierreihe nachweisbare Zusammenhang mit dem venosen 
System, endlich die definitive arterielle Versorgung. Die dabei sich vollziehende Aus- 
wechslung des arteriellen Gefasses hat ihre Ursache in den mannigfachen Reduktions- 
prozessen des Organs, uber die, im Anschluss an KLAATSCH, WIEDERSHEIM® berichtet. 

Es ist also vorsichtiger, sich uber die Art und Weise, wie die beiden 
primitiven Gewebselemente der roten Pulpa aneinander treten, noch nicht 
definitiv auszusprechen, sondern einfach zu konstatieren, dass auf der einen 
Seite, als direktes Coelom- oder als Gefassderivat, ein Blastem besteht, und 
dass auf der anderen Seite Angioelemente in ein- bis mehrfachen Sukzessionen 
mit diesem Blastem in Kontakt treten. So viel darf aber wohl wieder einmal 
betont werden, dass ein derartiges Durchwachsen zu einer schliesslich doch 
charakteristischen Endform nur verstandlich ist, wenn von vornherein zwei 


oder drei wenigstens einigermassen schon differenzierte Gewebe im Spiel 


sind, wahrend die Entstehung aus einem vollig gleichartigen mesenchyma- 


tosen Magma unbegreiflich ist. 
Bei dem Zusammen- und Ineinanderwachsen der verschiedenen Ele- 
mente nun bilden die Gefasse nach SABIN und neueren, von HUECK® zitierten 
THIEL und Downey, zitiert nach Maximow, I. c., p. 490. 


WIEDERSHEIM, I. c., 3. Aufl., p. 527. 
HUvECK, 1. c., p. 490. 
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Urspringlich Autoren ein geschlossenes Netz (Fig. 183). Wenn also spaterhin nach der 
os N, seve Meinung vieler Autoren der Kreislauf wenigstens teilweise ein offener wird 
(Fig. 184), oder nach der Nomenklatur Hvuecks die geordnete Blutbahn 
durch das Reticulum hindurch in die ungeordnete tibergeht, bei der sich das 
zugefuhrte Blut direkt zwischen die Maschen des Reticulums ergiesst, so 
muss das ein sekundarer Vorgang sein. HvuEcK’ gibt ein Schema, wie man 
sich eine derartige ,,Umlagerung der Endothelzellen‘“’ etwa denken ko6nne. 
Er unterstreicht auch das schon von StRAssER (AscHoFFsche Schule) vor- 
sichtig geausserte erlosende Wort*, dass in der Streitfrage ,,offener oder ge- 
rmulierung schlossener Kreislauf“ nicht das starre Entweder-oder, sondern das Sowohl- 
™ als-auch die richtige Lésung bedeute. Sicherlich ist auch seit MOLLTERs Nach- 
weis des durchbrochenen (synzytialen, netzartigen) Baues der Sinuswand, 
der eine rucklaufige Fullung der Flutkammern zulasst, die funktionelle Ein- 


heit der Pulpaelemente auf alle Falle hergestellt, und die Frage, wie der In- 


halt des zuftuhrenden Gefasses in das Reticulumgewebe gelangt, oder doch 


gelangen kann, scheint von sekundarer Bedeutung. ° 
Genetische Fur uns ist also die rote Pulpa zwar genetisch eine Zwei- oder Mehr- : 
elle Einheit, heit, funktionell aber wird sie dank der Verwandtschaft, die zwischen embryo- 


nalem Capillarendothel und Amobozyten von Haus aus besteht, und die durch 
die gleichen Lebensbedingungen wohl noch mehr herausgeholt wird, zur Ein- 
heit, dort wenigstens, wo es sich nicht um die groberen Zirkulationsverhalt- 
nisse, sondern um das feinere zellular-physiologische Geschehen handelt. 
Diese feinere Funktion steht, wie man ohne weiteres erwartet, 1m engen 
Zusammenhang mit der Speicherfahigkeit der konstituierenden Elemente 
oder noch allgemeiner mit der primitiven Zellnatur der synzytial angeord- 
neten Amobozyten und Angiozyten. Dass also das durchsickernde Blut in 
der Milzpulpa eine grosse Siebung und anderseits wieder eine wenigstens 
teilweise Anreicherung erfahrt, ist selbstverstandlich. Es ist nicht meine Auf- 


} 


Funktionelle gabe aufzuzahlen, welche Speicherungsprozesse speziell beim Menschen 


J€] . 1 
} 


bereits bekannt geworden sind; man mag dies u. a. bei Epp1INGER, bei NAGELI, 
HELLY und HENSCHEN zusammenfassend nachlesen*. Man wird sich nur 
davor huten mussen, aus jeder einzelnen Speicherung wieder eine besondere 
Funktion zu machen. Die Milz packt eben mehr oder weniger alles, was ihr 
serviert wird, und so kann man auch ohne weiteres erwarten, dass von Tier 
zu Tier ihre konkrete Funktion sich etwas verschieden gestaltet, entsprechend 


der verschiedenen Biologie begrundeten Wechsel des Angebotes. 


4 HUuECK, c., p. 401 

Hvueck, |. p. 475 

EPPINGER, 1. c. 

NAGELI, Klinik der chronischen Megalosplenien. Congr. f. innere Medizin 1928 
HELLY, 1. ¢ 

HeNSCHEN, Die Chirurgie der Milz. 7. Congr. d. internat. Ges. f. Chirurgie. Rom 
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Nur auf eine Form der Tatigkeit haben wir noch einzugehen, die Himo- Héamopoese 
poese. Die Milz ist in der ganzen Wirbeltierreihe ein hamopoetisches Organ, 
bald dauernd, bald nur vorttbergehend, embryonal oder wieder unter patho- 
logischen Umstanden, bald fiir die Roten, bald fiir die Weissen. Von letz- 
teren entstehen in der roten Pulpa lediglich die Granulozyten und Thrombo- 
zyten; die Lymphozytenbildung gehdrt der weissen Pulpa an. Wir folgen 
den Roten, die mit ihren charakteristischen, morphologischen und chemischen 
Kigenschaften am leichtesten zu erfassen sind. Bisher sahen wir Rote in 
erster Linie dort entstehen, wo entsprechendes Bildungsmaterial sich direkt Erythropoese 


im. Anschluss 
an Abbau 


anliegend vorfand (Dottersack, Leber der Holoblastier). Weiterhin wurde 
gezeigt, wie ein Ort dadurch zur neuen Bildungsstatte Roter werden kann, 
dass ihm das Blut dieses Bildungsmaterial einschwemmte (intraembryonale 
Blutbildung in Herz und Gefassen; Saugetierleber). Die Milz stellt nun einen 
dritten Typus dar. Autochthones Bildungsmaterial fehlt. Die Bausteine wer- 
den auch nicht eingeschwemmt, sondern dadurch geliefert, dass anderswo 
entstandene Rote in der Milz zurtickgehalten und abgebaut werden. Dabei 
ergeben sich verschiedene Modalitaten’. Meist wohl werden die Erythrozyten 
phagozytiert (sowohl im retikularen Gewebe als auch im Venensinus) ; 
manchmal zerfallen die Erythrozyten aber auch extrazellular im Blutbett, 
oder es kommt (nur in pathologischen Fallen?) zur Hamolyse. Die der Zer- 
storung anheimfallenden Roten gelten im allgemeinen als schon havariert, 
nach der Ansicht mancher Autoren wirkt aber die Milz auch als resistenz- 
vermindernd?. Vor allem wird bei dieser Zerstorung auch Eisen zuruck- 
gehalten, ohne dass deswegen die Milz zum Zentralapparat des Eisenstoff- 
wechsels werden musste’. 

An diese Zerstorung schliesst sich dann sekundar, dauernd oder vor- 


ubergehend der Aufbau neuer Roter an. 


»Auf diese Weise wird bei den Selachiern die Milz zum definitiven erythro- Aufbau 
und thrombopoetischen Organ.“ 4 dauer) de oder 

Auch bei den Dipnoern liegen wohl ahnliche Verhaltnisse vor, ebenso bei den sonnene 
Teleostiern und bei den Urodelen. Wahrend die Frage bei den Anuren nicht ganz 
abgeklart ist®>, ob die Milz nur abbaut oder auch aufbaut, erfolgt sicher bei den 
Amnioten in der Milz dauernd nur noch der Blutkorperchenabbau, wahrend der Wieder- 
aufbau endgultig an das Knochenmark tibergeht. Doch kann es unter pathologischen 
Verhaltnissen zu einem Wiedererwachen der ,,myeloischen“ Tatigkeit auch der Milz 
kommen, wobei, allerdings selten, auch Erythroblasten dort neu gebildet werden. Ob 


es sich dabei um Kolonisation eingeschwemmter myeloider Elemente handelt, ob um 


1 Maximow, I. c., p. 465. 

* Vel. zur letzten Frage die diesbeziiglichen Erorterungen uber die Pathologie 
des hamolytischen Ikterus, etwa Eppincer, |. c., im ablehnenden Sinne Laupa,. Das 
Problem der Milzhaemolyse. Ergebn. d. inneren Medizin, Bd. 34. 

3 Neueste Darstellung bei LAupA und Haam, Die Besiehung der Milz sum Eisen- 
stoffwechsel. Ergebn. d. inneren Medizin, Bd. 4o 

* Maximow, I. c., p. 528. 

5 Maximow, l. c, p. 430 und 524. 
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autochthone Neuentstehung und von welchen Zellen diese Neubildung ausgeht, steht 
in der Literatur der Pathologie zur Diskussion. 


Die Bildung der Erythroblasten und Erythrozyten bewegt sich in ge- 
wohntem Rahmen. Dort, wo die Bildung der Roten dauernd an die Milz 
geknupft ist, beginnt wie in jedem hamopoetischen Organ, das der post- 
embryonalen Regeneration dient (vgl. p. 354), die Entwicklung nicht mehr 
ab ovo, sondern die Erythroblasten bilden Matrizen, die homoplastisch 
weiterwuchern und dann mehr oder weniger reife Formen ins Blut abgeben. 
Die Urform dieser Matrizen sind nach Maximows Beschreibung jeweils 
,,.Mesenchymzellen“, und diese Mesenchymzellen sind es denn auch, die bei 
der embryonalen Erythroblastenbildung in der Milz als die Mutterzellen be- 
zeichnet werden. 

Etwas praziser wird dieser Vorgang fur die Amnioten wie folgt geschildert: 

finden sich kleine, blutinselahnliche Zellwucherungen’. Bei den 

<rythropoese intravaskular, das heisst diejenigen Rundzellen, die in die 

zu liegen kommen, verwandeln sich zu Erythroblasten; bei den Saugern* 

Generatoren zum Teil innerhalb des retikularen Gewebes, zum Teil (spater) 
Venensinus. Knoll® spricht von einer perivaskularen Anordnung. 

den Tatsachen Zwang anzulegen, wird man diese Mesenchymzellen wohl 

urspringliche Angiozellen ansprechen dirfen. Auch mit MAximow geraten wir 

gemass den Ausfthrungen von p. 351 nicht in Widerspruch. Bei dem oft fast 

virrbaren Gemenge von primitiven Gefasszellen und amobozytaren Retikular- 

das in der Milzpulpa vorliegt, ist freilich der morphologische Beweis weder 

anderen Sinne regelmassig zu fuhren. Sicherlich liegt aber in funk- 


auch wenn es sich um paravaskulares 


han 


Wie schon mehrfach erwahnt, bleibt bei den Amnioten die Bildung von 


Roten nicht dauernd der Milz reserviert. So bildet (mit individuellen Schwan- 


kungen*t) die menschliche Milz Rote nur etwa vom vierten bis zum sechsten 
Monat. Warum diese Funktionsverschiebung stattfindet, ist bisher wohl kaum 
erortert worden. 


Vorstellung machen: Bekanntlich sind die Blut- 
Untergang rasch unterworfene Gebilde. Das Blut macht 
Ausdruck Eppincers eine konstante Mauserung durch. Die Bildung von 
der Milz haben wir direkt auf diesen Umstand zurtickgeftthrt. Die dem 
entstammenden Bausteine werden dabei zum Wiederaufbau herangezogen 
noch so dkonomisch mit diesem kostlichen Bildungs- 

Verluste nicht abgehen. 


Hungerkunstler Cetti nach den Untersuchungen Fr 


Maximow, l. c., 

Siehe KNOLL, 

5 ErtcH Meyer, Uber > Resorption und Ausscheidung des Essens. Ergebn. d. 
Physiol., Bd. 5, p. 700 
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Mit anderen Worten, neben der endogenen Quote, etwa des Eisens, die den blut- 
bildenden Organen immer wieder zur Verfiigung steht, wird noch eine exogene be- 
stehen mtissen. Nun ist die Milz wohl ein idealer Siebungsapparat und dadurch ge- 
eignet, die endogenen Substanzen in Beschlag zu nehmen. Sie ist aber vielleicht weniger 
zum Auffangen und vor allem auch Umarbeiten der wesensfremderen exogenen Aus- 
gangsmaterialien befahigt. Auch mogen sich auf die Dauer die beiden in umgekehrter 
Richtung verlaufenden Vorgange des Ab- und Aufbaues beeintrachtigen 
Augenblick an, wo die beiden Vorgange 


etwa vom 
daruber hinausgehen, ein rein intrazellulares 
Geschehnis zu sein, oder wo durch das Vorwiegen der ungeordneten Durchflutung 
auch noch eine letzte topographische Sonderung dahinfallt. Endlich ist vielleicht auch 
die in der Milz tberspiilte Oberflache gegeniiber der im Knochenmark zur Verfiigung 
stehenden Flache zu gering (besonders bei der gleichzeitig einsetzenden Reduktion der 
Milzgrosse), um die den hoheren Klassen eigenen grosseren Mengen Roter zu bilden. 
Beim Kind ist das Volumen des Knochenmarks nach Braus! elfmal so gross als das 
der Milz, oder, unteleologisch gesprochen, das Knochenmark reisst infolge besserer 
physiologischer Umsatzmoglichkeiten (s. unten) die Produktion an sich und _ schafft 
dann bei seiner grosseren Oberflache gleich noch eine grossere Menge Roter 


Annahernd parallel mit der dauernden oder voriibergehenden Produktion 


von Roten geht, entsprechend unseren Ausfthrungen im 24. Kapitel, bei der 


Grosszahl der Wirbeltiere diejenige von spezialgranulierten, zum Teil auch 
eosinophilen Leukozyten. 


Bei den Knochenfischen? bleiben die beiden Funktionen dann dauernd aneinander 
und an die Milz gekettet. Bei den Amnioten gehen beide Funktionen endgiltig ans 
Knochenmark uber. 

Etwas komplizierter ist das Verhalten der ubrigen Gruppen. Bei den Selachiern 
verharrt die Erythropoese in der Milz, die Granulopoese dagegen geht definitiv von 
der Milz auf die sub III genannten Organe uber. Bei den Urodelen kommt es tber- 
haupt nie zu einer Granulopoese in der Milz, trotzdem sie erythropoetisch tatig ist 
Fur die Anuren wird entsprechend p. 487 die Frage einer Granulopoese der Milz ver 
schieden beantwortet?. 

In der embryonalen Entwicklung speziell der Sauger ist die Quote der Granulo- 
zyten gering’. 


Weiter kommt die Milz vor allem als eine Bildungsstatte der Thrombo- 
zyten in Betracht. Das ganze Kapitel der Thrombozytopoese wird aber besser 
zusammenhangend im Anschluss an das Knochenmark abgehandelt. 

Endlich steht zur Diskussion, ob in der Milz auch Monozyten entstehen. 
NAEGELI” hat dieser Annahme auch neulich energisch widersprochen: in der 
Milzvene wurden weniger Monozyten gefunden als in der Milzarterie (Pap- 
PENHEIM), und nach Milzentfernung findet man Ofter sofort hohe Mono- 
zytenwerte. Ein absoluter Beweis, dass in der Milz uberhaupt keine Mono- 
zytenbildung statthabe, ist damit freilich nicht erbracht. 

* Beaus, p., 364: 
MAXxIMowW, c., p. 433. 
3 MAxIMow, I. c., p. 430. 


lI. c., p. 490. 
NAEGELI, 40. Kongr. f. innere Medizin, 
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Man sollte auch noch wissen, ob in der Milz nicht auch Monozyten der Phago- 
ytose erliegen oder anderswie untergehen, und wie viele. Hochstens lasst sich sagen, 
ine eventuelle Neuproduktion nicht ohne weiteres eine eventuelle Zerstorung 
weiterhin, dass eine eigentliche, Monozsyten erzeugende Matrix 

solche aber auch allen anderen hamopoetischen Organen abgeht (vel. 

wohl kaum von der Hand zu weisen, dass vom histiozytaren Reti- 

Milz hie und da eine frei werdende Zelle sich lost und in den 

(fruher als Splenozyt bezeichnet) ihre letzte morphologische 

die sie zum (histiozytaren) Monozyt stempelt, schon bei der Los- 

etwa durch gehaufte Teilung', erhalt, oder ob, wie es vor allem Maxtmow 
diese letzte Umwandlung in der Blutbahn, an Orten verlangsamter Zirkulation, 


7 
jell eine sekundare Frage. 


Neben diesen Monozyten kat’exochen werden auch seltener einmal 
phagozytierende, primitive Endothelien in den Kreislauf gelangen. 
Bei dieser Darstellung kommen wir dazu, in der roten Milzpulpa einer- 
‘its Rote und Spezialgranulierte entstehen zu lassen, anderseits aber auch 
histiozytare Monozyten; die einen entstammen prinzipiell unseren Angiozellen, 
die anderen den Amobozyten. Bei der ursprtinglichen Doppelnatur des Milz- 
ist auch das Auftreten von Derivaten beider Reihen nicht erstaun- 
lich, ganz besonders, wenn dieses Auftreten zeitlich nicht zusammenfallt. Ver- 
mutlich werden sich bei intensiverer gemeinsamer Bearbeitung des histogene- 
tischen und des hamopoetischen Problems Deutungen fiir die Verschieden- 
heiten der einzelnen Vorkommnisse innerhalb der Wirbeltierreihe ergeben. 
Der Milzaufbau hat nun nicht nur Bedeutung fur das feinere zellular- 
physiologische Geschehen, sondern er greift auch, besonders vom Momente 
an, wo die arterielle Blutversorgung sich geltend macht, eindrucksvoll in die 


Verteilung des Blutes innerhalb des ganzen Korpers ein. Ihre Flutkammern 


konnen in wechselndem Ausmasse grossere oder kleinere Mengen Blut spei- 


Dieser Wechsel der Blutfullung in den letzten Jahren die Auf- 


der Physiologen, vor allem BARcRorFTs*, erweckt und kommt 

drastischsten in seiner Kapiteluberschrift: ,,Befindet sich die Muilz 

zum Ausdruck. Nach seinen Untersuchungen ist 

‘m Kreislauf angegliedert. HENSCHEN’ hat spe- 

ziell auf die verschiedenen Moglichkeiten hingewiesen, wie die Milz sich zeit- 

weise un m mindesten teilweise abriegeln oder doch abdrosseln kann. Bei 

diesen Abklemmungen spielen die Hilsenarterien von SCHWEIGGER-SEIDEL 
nach weitverbreiteter Ansicht eine grosse Rolle. 

Wir werden auf die physiologische Seite des Problems in den Kapiteln 30 A und 

30 B zuriickkommen. Hier darf ich aus meinen vergleichend-anatomischen Streifzugen 


vielleicht noch darauf hinweisen, d< rartige Hiilsen nicht etwas ganz Neues, Eigen- 


1 Maxinmow, I. c., p. 463 
Barcrort, Die Stellung der Milz im Kretslaufsystem. Ergebn. d. Physiol., Bd. 25. 
3 HENSCHEN, II, zitiert nach seinen Diskussionsbemerkungen zu den Wiesbadener 
Milzvortragen, |. c., p. 620; dort auch weitere Literatur des gleichen Autors 
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artiges sind, sondern dass man ihnen speziell auch bei den Fischen begegnet. Den 
bereits in Kapitel 26 zitierten Arbeiten P. Mayers entnehme ich, dass SAppey — tbri- 
gens auch schon Lrypic — Sphinkteren im Verlauf der Gefasse gefunden hat und 
sie als ein Attribut der Lymphgefasse bezeichnete. MAyer hat dargetan, dass es sich 
dabei nicht um solche handelt, sondern um Venen (,,Weissadern“), ,,die aus der all- 
gemeinen Zirkulation vorttbergehend je nach Bedtrfnis ausgeschaltet werden“!. Ein 
genauerer Vergleich dieser verschiedenen Gebilde, also der Htilsenarterien der Milz und 
der Gefassphinkteren der Fische, musste wohl mit neuen Methoden nochmals auf- 
genommen werden. Es berithrt bei der Lekttire aber ohne weiteres eigentiimlich, wie 
huben und driiben die gleichen Sorgen bestehen: huiben und drtiben das fast launische 
Auftreten dieser Anlagen, hiben und druben die Diskussion, ob die Hiilsen muskularer 
oder bindegewebiger Natur seien. Auch liest man bei Mayer? direkt: ,,PHISALIx, der 
sie (scil. diese Hitlsen der Weissadern) von der Milz her kennt“ usw. Es sei auch der 
Hinweis Mayers*® auf ahnliche Gebilde an Astchen der Arteria und Vena centralis 
retine der Vergessenheit entrissen. Weitere Vorkommnisse nennt HENSCHEN*. 

Diese Gebilde wandeln also durch ihre Funktion die Rotadern zu Weissadern um 
und schaffen so funktionell Rohren, die den Lymphgefassen naher stehen. Es ist gewiss 
bemerkenswert, dass die Milz, der ein eigentliches (phylogenetisch junges) Lymph- 
gefassystem abgeht, derart noch eine archaistische Form der Funktionsdifferenzierung 
in sich tragt. 

Im ubrigen kommt nun eine Anlehnung an das Weissadersystem nicht 
nur durch den Besitz von Hulsen, sondern noch auf eine zweite Art zustande, 
und zwar in der weissen Milzpulpa, also bei den sogenannten Milzknotchen 
oder Mavpicuischen Korperchen, die in den periarteriellen Scheiden und 
mit Vorliebe an der Gabelung von Arterien sich befinden. Es sind, wie wir 
schon wiederholt horten, relativ spat entstehende Gebilde, die dann auch fruh- 
zeitig wieder der Involution anheimfallen konnen. 

Diese Knotchenbildungen haben auch schon ihre Vorlaufer. In der Tat 
finden wir neben der uns schon gelaufigen Umhullung von Venen mit amobo- 
zytaren Elementen ahnliche Einscheidungen von Arterien. Es wurde bereits 
sub III eine Einscheidung der Arteria mesenterica gemeldet. Harra’ ander- 
seits beschreibt die Entwicklung eines Lymphoidgewebes gleichzeitig mit der 
Arteria vitello-intestinalis bei den Cyklostomen. 

Die Arterie ist mitten in das Gebilde eingebettet. HATTA ist ,,geneigt, anzunehmen, 
dass das Bildungsmaterial des Lymphoidgewebes von den in der Arteria vitello-intesti- 
nalis vorkommenden freien Zellen abstammt*®, Dieses Gewebe druckt die dorsale 
Darmwand ein und lasst so die Spiralklappen entstehen. Die Arterie liegt auf dem 
Darmquerschnitt der Subintestinalvene gerade gegentiber (vgl. Fig. 151—154_ bei 
HATTA). 

Wieweit bei der Entwicklung der ubrigen im Intestinalbereich gelegenen (even- 
tuell lympho-)granulopoetischen Organen arterielle, wieweit venose Gefasse fuhrend 

MaAven, I. 

Mayer, I, |. c, 

Maven 5, 1 

HeENSCHEN, II, 1. c 


5 Hatta, |. p. 103 und 156 
HATTA, 1. ¢., 103 
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zurzeit nicht, und damit bleibt die Frage 


unbeantwortet, ob sich 
Beispiele noch vermehren lasst. 


Jedenfalls aber wird man die erstgenannten Bildungen als die direkten 
Vorlaufer der im Anschluss an das arterielle System sich ausbildenden weissen 
Milzpulpa betrachten durfen. Dabei ist freilich aus leicht 


durchsichtigen 
ihre Genese etwas verschieden: 


Grunden mit der Ausbildung von einer eigent- 
Arterienwand werden nicht mehr, entsprechend der Hatraschen Be- 
freie Zellen aus den Gefassen direkt austreten konnen 


es kommt 
dem von HUECK bese 


hriebenen Bildungsmodus, und Bildung und 
Vergehen der Knotchen hangen direkt mit der Entstehung kleinster arterieller 


Capillaren zusammen, die senkrecht zur Arterie diesem Gefass entspringen. 
Die Capillaren sind nun so eng und damit ergibt sich der Vergleich mit 
\Veissadern dass Hueck der Gedanke nahe liegt, sie werden wesent- 
lich nur von Plasma, aber nicht von Zellen durchstromt. Diese Capillaren 
analog den Weissadern in 
sie entspringen und i1 


spater sieht man eine Art 


munden zuerst auch wieder dem grossen 
1 dessen Wand sich das Knotchen bildet 
Ausweitung zum Netz, ,,man sieht einen arte 
iellen Capillarbogen, aus dem radienartig die Capillaren das Knotchen durch- 
ziehen und sich 1 fe des Knotchens auflosen‘‘ (vel. dazu unsere Fig. 182, 
Zff. 3 und 4). Das Gewebe wird also plasmadurchtrankt. 

Besonders in den proximalen Arteriengebieten obliterieren dann spater 
die Capillaren des Knotchens, ,,dieses sinkt zusammen und wird schliesslich 
ein Teil der lymphatischen Scheide. Die jtngsten Knotchen liegen 
also nach dem Penicillus zu, die 
Keimstatte de 


jar 
wiedel 


LILCSLC nac le Ba ket amit 
ipnKNotcnen 1 an 


assen ihrerseits ebenfalls 


ruckt die 
der Hulsen.‘*? Diese Hutlsen 


Plasma austreten®. Die Mantelzone des Knotchens 


(Fig. 182, II, d) wird also von innen und aussen mit Plasma durchspult und 
wohl damit zum Orte 


der grossten Haufung lymphatischer Zellen*. 
Hveck spricht bei dieser Darstellung konstant von Plasma. Gemass 
unseren fruheren Ausftthrungen werden wir erst recht es vermeiden, diese 
durchtrankende Flussigkeit als Lymphe zu bezeichnen. Es geht somit auch 
nicht an, das gebildete Knotchen als Lymphknotchen zu bezeichnen, denn der 
Nahrboden, auf dem es wachst, ist Plasma und nicht Lymphe und die ,,lym- 
phatische‘ Arterienscheide, in der es entsteht, hat mit echten Lymphgefassen 


Diese fehlen ja uberhaupt im Milzinneren. Die Berechtigung, 


nichts zu tun. 


segen diesen Namen Front zu machen, 


sich noch viel eindrucksvoller 
in den Lymphdrusen die 


ler Tatsache, dass auch Lymphknotchenent- 


an das Blutcapillarsystem und nicht an das Lymphgetfassystem ge 


Hi ECK, 
* HUECK, 


sind, ubersehe 
| 
lie Zahl der 
A 
141092 
bereichnung 
iad (che) 
vicklug 
1 Hueck, |. p. 487 
Hvueck, I. c., p. 488 
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bunden ist. Ich mochte daher vorschlagen, von Plasmaknétchen und plasma- 


tischer Arterienscheide zu reden, in der Hoffnung, die heillose Verwirrung 
etwas zu vermindern, die auf diesem Gebiete herrscht. Auf die weisse Pulpa 


wird im ubrigen bei den Lymphdrtsen nochmals einzugehen sein. 


Das Knochenmark’. 


Die hamopoetische Tatigkeit des Knochenmarks ist nicht das Attribut 
aller Wirbeltiere, und zwar nicht etwa bloss aus dem Grunde, dass uberhaupt 
nicht allen Wirbeltieren Knochen eigen sind. Auch fur die Knochenfische 
kennen wir keine Blutbildung im Knochen; ebenso findet sich bei den 
Urodelen an Stelle des blutbildenden Knochenmarks im Knochen nur ein 
faseriges, fettzellenhaltiges Bindegewebe’. Bei den Anuren weiterhin ist zwar 
das Knochenmark ein und zwar das endgultige hamopoetische Organ. Doch 
zeigt .sich hier noch die Ejigenttimlichkeit, dass die Tatigkeit des Knochen- 
marks Saisonschwankungen unterliegt und nur wahrend einer sehr kurzen 
Zeit im Frihjahr, nach dem Erwachen aus dem Winterschlafe, spielt®. Erst 
bei den Amnioten sind die Verhaltnisse konsolidiert. Das Knochenmark wird 
das konstante, fast omnipotente definitive Blutbildungsorgan. Bei den Vogeln 
und Saugern werden normalerweise die AbkOmmlinge der myeloiden Zell- 
reihen bis zu ihren Endformen im Knochenmark ausgereift, wahrend bei den 
Reptilien die Hamopoese auch noch im zirkulierenden Blut vollendet werden 
kann, wie aus dem regelmassigen Befund von Erythroblasten mit Karyo- 
kinese in den Sinusoiden der Leber* geschlossen wird. 

Diese Entwicklung zeichnet sich ontogenetisch darin ab, dass das Kno 
chenmark auch der Amnioten erst zuletzt zum hamopoetischen Organ wird 
unter Ablosung der bisher genannten Bildungsstatten, und dass in der Genese 
der Knochen deutliche Stadien vorhanden sind: zwei prahamopoetische und 
dann erst das hamopoetische, wie wir gleich horen werden. Ist aber die Hamo- 
poese einmal in den Knochen lokalisiert, so wird sie daselbst bekanntlich zu 
einer qualitativ und quantitativ uberaus umfassenden Funktion. Qualitativ 
entsteht eine grosse Mannigfaltigkeit der Formen. Rote werden gebildet, die 
spezialgekornten Leukozyten (Neutrophile des Menschen) entstehen, dazu 
auch die Eosinophilen und Mastzellen, also von den Weissen alle jene Zell 


formen, die man als Granulozyten zusammenfasst. 


Dem gemeinsamen Auftreten im Knochenmark verdanken diese Zellen insgesamt 
den Sammelnamen myeloides oder myeloisches Gewebe, eine Bezeichnung, die sich 
hier topographisch ganz von selbst ergibt, aber zu leicht die Vorstellung erweckt, di¢ 

1 Siehe dazu Kap. 12 und Kap. 24 B—E 
Maximow, l. c., p. 430. 

3 MAXxIMow, I. c., p. 4290. 
4 Maximow, l. c., p. 420. 
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Knochenhohle sei fur das Zustandekommen der Zellsymbiose in toto verantwortlich, 
wahrend » doch nur fur die Bildung oder ftir die Ansiedelung des fuhrenden ersten 
Gliedes den Anstoss gibt. Die Korrektur der erstgenannten Auffassung ergibt sich von 
selbst, wenn man sich der zahlreichen gleichartigen extramedullaren Zellsymbiosen 
erinnert. Diese ,myeloischen“ Bildungen gehen der Bildung im Knochenmark zeitlich 
neist voran, ein Umstand, der am besten die urspriingliche Unabhangigkeit vom 
Knochen belegt. Es sei noch einmal auf die Ableitungen von Kapitel 24D und E ver- 
wiesen. 

Aus den dort gemachten Ausfthrungen ergibt sich auch, dass die Bezeichnung 
myeloisches Gewebe vielleicht zu weiteren Irrtiimern gefiihrt hat. Sie liess von vorn- 
herein den Eindruck einer einheitlichen Genese aller seiner Glieder aufkommen, eine 


\nnahme, die fur jeden Fall noch der Uberpriifung bedarf. 


Die Uberlegenheit der quantitativen Tatigkeit des Knochenmarks zeigt 
sich darin, dass durchschnittlich diejenigen Tiergruppen, deren Erythropoese 
endgultig dem Knochenmark anvertraut ist, die gréssten Werte an Hamo- 


globintragern zeigen. 
Es seien einige Zahlen nach ScHULz! genannt. 


Ohne Knorpelfische 133 000— 230000 


Knochen- | Knochenfische 0,7. — 2 Millionen 
| Urodelen .. - 53 000 135 000 
Anuren 5 246 000- 674 000 
| Reptilien ...... 503 000O—I 447 000 
1 600 000—3 660 000 
mark | Sauger . sors .. 2 (Elefant)—19 Millionen (Ziege) 


mark 


Mit 


Knochen- 


Eine bemerkenswerte Ausnahme bieten die Knochenfische; darf sie in dem Sinne 
gedeutet werden, dass der Knochen auch Einfluss auf die Bildung von Roten hat, 


selbst wenn er deren Matrix nicht beherbergt ? 


Die oben erwahnte Vorstellung von der Einheit der verschiedenen 
Knochenmarkselemente wird durch die Histologie des Knochenmarks nahe- 


elegt. Eine eingehende Darstellung muss hier unterbleiben (vgl. die Lehr- 


Oo 


biicher der Histologie). So schwierig die Untersuchung in Wirklichkeit ist, 


so einfach sind eigentlich die Grundelemente: ein retikulares Gewebe wird 
von Gefassen durchzogen; unter letzteren sind auch wieder weite, dunnwan- 
dige sinudse Kapillaren vorherrschend, die aber nach allgemeiner Auffassung 
vollig geschlossen das retikulare Gewebe durchziehen. 


Grundelementen des Knochenmarks gehoren ferner? neben den 


histiozytaren Elementen des retikularen Gewebes Fettzellen, die aus Rett- 


ulumzellen hervorgehen, Bindegewebsmastzellen, unter pathologischen und 

‘rimentellen Umstanden auch Fibroblasten. Peripher wird der Inhalt 

Markhohle endlich von einer Endostschicht, dem Gegensttck des Peri- 

i nach dem Knochen hin abgegrenzt. In den Maschen des 
lie Granulozyten aufg 


LIQ] 
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zellen und Eosinophilen mehr diffus einzeln uber das Gewebe zerstreut, die 
Spezialleukozyten neben den Gefassen. Bei den Saugern nehmen auch die 
Erythroblasten diese Lage ein, wahrend von den Anuren bis und mit 
Vogeln, entsprechend unseren fruheren Befunden in der Leber, die Roten 
intravasal gelagert sind. Daneben finden sich als wichtige Elemente noch die 
Megakaryozyten, ferner Monozyten, endlich allgemein als solche anerkannte 
Lymphozyten in den Scheiden der Arterien und lymphozytenahnliche Zell- 
formen, die aber von den Dualisten als Mikromyeloblasten gedeutet werden. 
Wenn man nun bedenkt, dass die Erythroblasten und Granulozyten nicht 
bloss in ihrer reifen Endform zur Beobachtung kommen, sondern dass man 
all ihren unreifen Mutter- und Zwischenformen begegnet, so ergibt sich ohne 
weiteres, welch bunte Mannigfaltigkeit in einem roten, also hamopoetischen 
Knochenmark herrscht. MAximows bildliche Darstellung (unsere Fig. 164) 
ergibt eine gute Vorstellung der verschiedenen Zellformen und ihrer ver- 
schiedenen Filiationen. 

Im grossen und ganzen bereitet es nicht allzu grosse Schwierigkeiten, 
die einzelnen Zellen in eine bestimmte Zellreihe einzuordnen. Gewisse Cha- 
rakteristika, die relativ fruh auftreten und nicht mehr verloren gehen, er- 
lauben die Zugehorigkeit zu bestimmen. Es besteht auch die Ansicht zu 
Recht, dass nach definitiver Ansiedelung der Hamopoese im Knochenmark 
als Generatoren der blutfahigen Endformen normalerweise schon typisierte 


Grossmutter- und Mutterzellen und nicht undifferenzierte Urformen zu gelten 


haben. Spezialgekornte Leukozyten gehen aus neutrophilen Promyelozyten 


hervor, die Roten aus stark basophilen Proerythroblasten (in der Nomen- 
klatur Maximows). Diese ,,Proformen‘ und ihre nachsten Abkoémmlinge 
(Myelozyten, Erythroblasten) sind also die eigentlichen Matrizen, die sich 
durch homoplastische Teilung vermehren und deren Beziehungen zu Ur- 
formen mehr genealogisches Interesse hat; jedenfalls gehen auch die mitt- 
leren Formen nicht mehr als ein alltagliches Ereignis aus ihnen hervor. 
Freilich finden sich auch im normalen Knochenmark noch derartige un- 
granulierte, basophile, wenig charakterisierte Zellen, die nach allgemeiner 
Auffassung etwas Primitiveres sein mussen. ,,Je junger ein Individuum, desto 
zahlreicher sind sie.““* Beim Embryo und Neugeborenen machen sie nach 
NAEGELI und SCHRIDDE 70—90 % aller Zellen aus. Ob diese Zellen nun die 
Mutterzellen aller im Knochenmark sich findenden Blutzellen sind oder ob 
nur von einem Teil, ist umstritten. MAximMow bezeichnet sie mit FERRATA 
als Hamozytoblasten und lasst aus ihnen gleicherweise Rote, Granulozyten, 
Monozyten und Megakaryozyten hervorgehen. NAEGELI kennt zwei Grund- 
formen: aus seinem Myeloblast entstehen Granulozyten, Megakaryozyten und 
Monozyten, den Pronormoblast dagegen setzt er als gleichwertig neben den 
Myeloblast. Fur HELty endlich sind diese Zellen zum grossen Teil Erythro- 


1 Das Zitat und die folgenden Angaben nach MAximow, I. c., p. 404. 
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l Ircl physenmitt des Femur eines Menschenembryos 
verkalkte \norpel (Avnorp), recht periostaie Keimschicht ( ) mit 
] (Hamozytoblasten) (Hzy); b Mitose einer undifferen- 
periostale Knochenmanschette; VV Blutgefasse: a durch 

nlamelle in den Knorpel eindringende Mesenchymknospe; 


Osteoblasten (Nacl MaxIMow, 19 


Jugendformen der Erythroblasten. Der Unter- 


éxtremen’, Maximmou dem Unitarier 


Dualisten anderseits, ist in dieser Frage aber 


‘n doch beide letzten Endes auf eine Mesenchym- 


yeloblasten NakrGELIs nicht mit dem Hamozytoblasten 
serer Fig. 164, sondern mit den promyeloischen Formen 
Anschauungen nicht hr als rein gegensatzlich ein- 
das I ist noch nicht gelost. 


Wir haben uns mit der Mesenchymzelle als der gemeinsamen einheit- 


lichen Matrix nicht zufriedengeben kénnen und wollen nunmehr versuchen. 
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Obl Kn 


Knorp 


Kn 
Fig. 188. Ahnliche Stelle wie in Fig. 187 aus dem Humerus eines Menschenembryos 
von etwa 8 Wochen. Okl Osteoklasten. Ubrige Bezeichnungen siehe Fig. 187. (Nach 
Maximow, Fig. <8.) 
auch fur das Knochenmark die Wertigkeit der ,,Mesenchym‘‘elemente gene- 
tisch etwas genauer festzulegen, indem wir die Ontogenese verfolgen. 

Die Hamopoese ist, wie bereits erwahnt, erst eine sekundare Funktion 
des Knochenmarks, ihr voran geht ein Stadium, wo wir in dem primaren 
Mark (nach der Bezeichnung HAMMARs) nur eine Mischung von retikularem 
Gewebe und Gefassen finden. Dieses primare Mark verdankt seinerseits seine 
Entstehung dem Einsprossen eines Gewebes, das ursprtinglich ausserhalb des 
werdenden Knochens war, und dessen Funktion eben die Knochenbildung 
bedingt oder mitbedingt. Wir werden so auf das Stadium zuruckgefuhrt, wo 
das Skelett aus Knorpelsticken sich zusammensetzt und diese Knorpel man- 
schettenartig vom Perichondrium umfasst sind. Von der inneren Schicht, der 
Keimschicht des Perichondriums, gehen die weiteren Vorgange aus, wie in 


den Lehrbiichern der Anatomie, Histologie und Embryologie nachzulesen ist. 
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H Mchz' Knorp 


Knorp 
\us der Knochenmarkhohle in der Nahe der enchondralen Verknocherungs 
des Humerus eines Menschenembryos von 70 mm. Mchz (Mchz' wuchernde) 
hymzellen; Ed Endothel; H Wanderzellen von histiozytarem Typus. Ubrige Be- 
zeichnungen siehe Fig. 187. (Nach Maximow, Fig. 99.) 


Maximow, dessen Ausftihrungen letzten Endes eben auf die Entwick 


Knochenmarks hinzielen, ausserdem fand ich bei ihm wohl die grosste 


Detailbilder, von denen ich einige w rgebe (Fig. 187—189) 


1 


Die Keimschicht also legt sich dem Knorpel dicht an und wird zum 
Periost, d. h. sie produziert auf der Knorpeloberflache eine dunne Knochen 
lamelle. Der Uberzug ist aber weitgehend durchlochert, und durch diese Locher 
‘dringt unsere Keimschicht in Form von buckelf6rmigen Einstulpungen vor. 
Diese Einstulpungen nun bestehen aus undifferenziertem, mesenchymatosem 
Gewebe, enthalten aber schon fruthe Maximow legt darauf grosses Ge- 
wicht Wanderzellen und daneben eine oder mehrere dunnwandige Capil- 
larschleifen mit besonders weitem Lumen. Beim Vorstossen dieser Mes- 
enchymsprossen in den Knorpel losen einerseits die Mesenchymzellen die 
Knorpelkapseln und die verkalkte Grundsubstanz auf, anderseits spielt aber 


auch das Endothel der Capillaren eine aktive Rolle. 


,»oie (die Kapillaren) konnen die eroffneten Knorpelhohlen mit ihrem stark er 
weiterten Lumen fast ganz ausfiillen, so dass die aussere Oberflache ihres dunnen 
Endothels der verkalkten Knorpelsubstanz anliegt und die letztere resorbiert. Uber- 
haupt kann in diesen und auch in den ndachsten spateren Stadien der Knochenmark- 
bildung zwischen dem Gefassendothel und den Mesenchymzellen gar kein Unterschied 


gemacht werden.“ 


1 Maximow, l. c., p. 484; Kursiv von mir 
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Wenn man nun bedenkt, dass der Knorpel keine oder nur ausnahms- 
weise’ bei hoheren Tieren Capillaren enthalt, so wird man wohl geneigt sein, 
den Hauptakzent bei dem Vorgang des Einsprossers nicht auf die erst- 
erwahnten Mesenchymzellen zu legen, sondern eben auf die Gefdsse, die 
analog ihrem Verhalten im ubrigen Korper nunmehr auch noch jenes Gewebe 
anfallen, das bisher keine Anlockung auszulosen vermochte. Man wird an- 
nehmen mussen, dass in der Biologie des Knorpels eine Anderung. statt 
gefunden hat. Und in der Tat beginnen, zum mindesten Hand in Hand mit 
dem Einwachsen der Mesenchymsprosse, die in der Knorpelkapsel einge- 
schlossenen Knorpelzellen zu wuchern und meist auch zu degenerieren; die 
Knorpelgrundsubstanz aber verkalkt, d. h. es bilden sich Ossifikations- oder 
Verkalkungspunkte. Bei SzymMonowicz? liest man direkt, dass die Periost 
knospen vor allem gegen jene Stellen vorwachsen, wo in der Tiefe ein Ossi 


fikationspunkt liegt. 


Wie die Prozesse alle verlaufen, die von der Knorpel- zur Knochensubstanz 
fuhren, wissen wir nicht. Die auf p. 321 angefuhrten Analysen zeigen uns eine aus- 
giebige Verschiebung in der Mg: Ca-Relation, eine Verschiebung, die durch Riickgang 
des Mg oder Anreicherung mit Ca oder durch beide Prozesse zustande kommen muss 
Anfanglich mogen dabei intime chemische Umsetzungen innerhalb der Knorpelsubstanz 
selbst unter Einfluss der genannten Wucherungsvorgange spielen*, sicherlich mussen 
sich aber spater auch die Osteoblasten und Osteoklasten daran beteiligen. Diese zwei 
Zellarten stehen ihrerseits in genetischer Beziehung zur eindringenden Mesenchym 
sprosse. 

Nach Braus* ist es bisher ,nicht gelungen, von den jungen Knochenmarkszellen 
die Knochenbildungszellen frihzeitig zu unterscheiden“; ,,es bleiben auch Osteoblasten 
zeitlebens im Knochenmark® zuruck“; sie verharren also an ithrem primaren Ort 
Maximow® lasst sie durch Verwandlung der benachbarten Mesenchymzellen entstehen. 

Die besonders beim Umbau schon bestehender Knochen tatigen Osteoklasten 
mochte Maximow am liebsten mit Fremdkorper-Riesenzellen vergleichen; es mogen 
Synzytien von histioiden Wanderzellen sein, zum Teil sollen auch andere Entstehungs- 
mechanismen bei ihrer Bildung in Frage kommen’. Espner® trat sehr fur die von J. 
SCHAFFER verfochtene Meinung einer Bildung aus Capillaren ein. MAxrimow lehnt diese 


,truher vielfach angenommene Entstehung“ ab. 


So oder anders werden wir also auf unseren Gefassmesenchymknauel 


zuruckgewiesen, und gemass unserer genetischen Vorstellungen konnen wir 


die Sache so formulieren, dass beim Eindringen dieses Knauels die peripher 


gelegenen Zellen im Kontakt mit dem veranderten Knorpel zu Spezialisten 


SzyMmMonowlicz, Histologie, IV. Aufl., p. 79 

SZYMONOWICZ, I. c., p. 355. 

Zum Stoffwechsel des Knorpels tiberhaupt vgl. p. 321, ferner SzyMoNowICz, I. c. 
Braus, Anatomie, I, p. 4o. 

Kursiv von mir. 

Maximow, I. c., p. 486. 

Maximow, l. c., p. 488. 

EBNER-KOLLIKER, Handbuch der Gewebelehre, Bd. 
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des Mg-Ca-Stoffwechsels werden, wahrend dann etwas spater die inneren 
Zellen, wie wir gleich sehen werden, hamopoetische Funktionen tibernehmen. 
Dieser Ubergang zur Hamopoese geschieht wie folgt: 


\n unseren ,zmesenchymatésen Knospen treten nun noch viel deutlicher 
und zahlreicher als in der urspringlichen Keimschicht Wanderzellen auf, die 
Maximow zum Ausgangspunkt der Blutbildung werden, Maximow 


drei, durch fliessende Ubergange miteinander verbundene Typen und 


estimmtheit gegenuber NAEGELI und SCHRIDDE, dass 


vefassendothelien, nicht einmal mit Vorliebe in ihrer Nach- 


absolut halten lasst. In 


erster 
aus MaxiImMow, wonach. sich 


uberhaupt nicht unterscheiden 


ge Mesenchymzellengeflecht 
Zellformen zeigen 


€iner Mmes- 


lentiliziere 


lfremd. Vergl 


Mye lopoe S¢ 


werden so rterungen 


lurchfuhrten; es wird sich auch jetzt nicht 
le Zellart gesondert durchzufthren. 


Speziell fur die Erythroblasten nun drangt sich 


eine Ableitung von 
ten immer wieder auf. MAximow legt meines Erachtens der von 


nachdrticklich betonten Tatsache zu wenig Bedeutung bei, dass 
throblasten nur bei den Saugern extravaskularer Natur seien, dass 
Sauropsiden immer innerhalb der Gefasse ent- 


intravaskularen Bildung schlechtweg gesprochen 


blutinse/ahnliche und damit primar intravaskulare 
Maximow die lymphozytoide Mutterzelle, 
ins Gefasslumen gelangen’. Anderseits ist 
Untersuchungen von Doan, CUNNINGHAM und 


‘aubenmarkes wahrend der Auffutterung nach 


1, 
arschatt auttreten. 
ich glaube nicht, dass sich diese Behauptung s 
Lint erweise ich auf das oben angebrachte Zitat 
Mesenchymzellen und Endothelien in diesen Stadio 
assel \n einem anderen Orte! heisst es, dass das prin 
auch mit den Gefasswanden direkt zusammenhanet. Weitei 
Mitosen. Wie will man da entscheiden, ob eine solche Wanderzlle / 
11 9 1.1 1 
natosen Mutterzelle hervorgegangen ist oder aus einer embryonalendothelialen d 
Ks mag hier au wieder einmal an die Moglichkeit der vorubergehenden mes- 1022 
I matose! \uflosung ler Ge fasswand erinnert werden 
Die Diskussion dieser Fragen wird dadurch erschwert, dass MAximow und andere 
\utoren das embryonale, phagozytierende Endothel mit den Histiozyten n ; 
begegnet man als B. einer Erythroblastenbildung intravaskular, so sind sie eben 
aus in das Gefass hineingelangten oder dort verbliebenen Histiozyten (Uferzellen) 
ervorgegangen, aber immer endothe iiiMMMMMeciche zu diesen Fragen auch die 
Verhaltnisse bei der extramedullaren 
Vs die wir fruher 
cone 
Angioele- 
ingioeiemen 
inm son 
die Ery 
Sicn 
Bei den Anuren wird von einer 
Bei den Reptilien handelt es sich? um 
Bildungen. Bei den Vogeln lasst_ fre 
durch amoboide Wanderung, erst sek 
aber bemerkenswert, dass nach den 
) } ¢ 4 
Sabin” bei der Regeneration des 
1 fawtarn ] 1 
Maximow, l. c., p. 417 
Maxinmow, I. c., p. 522 
* Maximow, Il. c., p. 521 
> Zitiert bei MAximow, I. c., p. 428 
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Hungern Erythroblasten unmittelbar aus dem Endothel intravaskular entstehen; ,,es 
scheint demnach, dass — die Richtigkeit der angefiihrten Beobachtungen der endo- 
theliogenen Abstammung der Erythroblasten bei den WVogeln vorausgesetzt — be- 
stimmte Abschnitte des Gefassendothels in undifferenziertem embryonalen Zustand 
verbleiben und unter dem Einfluss besonderer Reize ihre erythropoetischen Potenzen 
1 


entfalten konnen“!. Damit sind wir wieder bei unseren Angioelementen angelangt 


Wenn also bei den Saugetieren die Erythropoese, und zwar schon dic 


embryonale, im wesentlichen extravaskular angetroffen wird, so muss es sich 
um eine sekundare Verschiebung handeln. 

Im ubrigen erfahrt auch fur die Sauger die These Maximows von der extrz 
vaskularen Entstehung der Erythroblasten, besonders wieder in neuester Zeit, Ein 
schrankungen. Einerseits lasst sich entgegen der theoretischen Erwartung MAxiMows 
im erwachsenen Knochenmark eine Entstehung der erythroblastischen Stammzellen 
aus Keticulumzellen ,als Regel“ nicht nachweisen’, anderseits mehren sich die Autoren 
die eine intravaskulare, endotheliogene® Entstehung zulassen (Doan, CUNNINGHAM und 


SABIN, PEABODY, FERRATA mit seinen endothelartigen Hamohistioblasten) 


Diese :rythropoese also spielt sich wie die weitere Hamopoese in den 
Knochenhohlen ab. Trotzdem die bildenden Elemente einer Wurzel ent 
springen, sollen die beidseitigen Vorgange der Knochen- und der Blutbildung 
letzten Endes vollig unabhangig sein. Sie sollen so wenig miteinander zu tun 
haben wie ein Doseninhalt mit der Dose, wie sich Braus* ausdruckt. Er nennt 
denn auch spaterhin’ als Ursache der Verlagerung der Blutbildung ins Kno 
chenmark rein teleologische Grunde. Abgesehen von der schon friher ge- 


nannten Oberflachenvermehrung, die die Knochenhohlen zulassen, findet das 


empfindliche hamopoetische Gewebe im hartesten Material unseres Korpers, 


dem Knochen, den besten Schutz. 

Ich kann mich dieser Auffassung nicht anschliessen, glaube vielmehr, 
dass es letzten Endes sehr feine physiologische Wechselbeziehungen sind, 
die die erste Ausbildung und das weitere Fortbestehen der Hamopoese, und 
zwar speziell der Erythropoese bedingen. Die fruher zur Entstehung der 
I:rythropoese herangezogenen Erklarungen freilich reichen nicht aus. Weder 
bietet der Knochen von Haus aus, wie Dottersack und fotale Leber, die 
notigen Bausteine, noch werden in ihm Bausteine dadurch frei, dass, wie in 
der Milz, in ihm alte Erythrozyten abgefangen und abgebaut werden; viel- 
inehr muss notgedrungen vermutet werden, die Knochenmarkselemente be- 
sitzen die Fahigkeit, dem vorbeiziehenden Blut diejenigen Elemente zu ent- 
nehmen, die den Hgl-Aufbau ermoglichen. 

Diese Annahme ist a priori ohne weiteres durch den Bau des Knochen- 
marks gerechtfertigt. Die Blutgefasse reihen sich nach allgemeiner Ansicht 

1 MAxImow, l. c., p. 428. 
Maxinow, I. c., p. 414. 
> MAxImow, l. c., p. 416. 


Braus, |. c., I, p. 40. 
Braus, I. c., II, p. 563 
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nicht in die gewohnlichen Endothelien, sondern in die speichernden Reticulo- 
endothelien ein, sind archaistisch verbliebene Angioelemente. Es besteht also 
die Moglichkeit zur Speicherung. Diese Speicherung ist aber von Haus aus 
wahllos. Dass es dann letzten Endes gerade zur Speicherung jener Elemente 
‘kommt, die in ihrer Gesamtheit den Hgl-Aufbau ermodglichen, muss wieder 
eine lokalbedingte Ursache haben. 

Noch am einfachsten liegen diese Verhaltnisse dort, wo, wie Brass! fiir 
das Kaninchen beschreibt, in den Knochenmarksendothelien physiologischer- 
weise Pigment abgelagert wird, ein Pigment, das als veranderter Blutfarb- 
stoff anzusprechen ist und dem Endothel in geléstem Zustand zugefthrt wird. 
Schwieriger ist die Deutung dann, wenn eine eigentliche Neusynthese ab ovo 
stattfindet. Man wird sich dabei nicht mit der Uberlegung begnitigen, die 
Hgl-Bildung sei ja gar keine besondere Leistung des Protoplasmas, es gehe 
ja aus der Umwandlung der Kernsubstanz hervor (s. p. 349). Das eine Pro 
blem spaltet sich durch diese Erkenntnis vielmehr nur in zwei. Einmal muss 
allgemein ein Anreiz zu fortschreitender Zellproliferation vorhanden sein, 
anderseits muss aber doch ein gewisses Etwas intervenieren, das diesen so 


inzigartigen Ubergang vom Kern zum Hel herbeiftthrt. Eine Antwort aut 


all diese Fragen ist im Augenblick nicht zu geben, und ich muss mich auf 


das Stellen mancher Fragen und einige vielleicht naive Ausserungen_be- 
schranken. Die eine Fragenreihe richtet sich nach der Herkunft der verschie 
denen Bausteine, in zweiter Linie mégen dann einige Hinweise auf die Um- 
stande folgen, die die Gesamtselektion der Materialien herbeifthren. 

Bei den Bausteinen will ich bloss auf die Hamatinkomponente etwas ein- 
gehen, fur die ubrigen Bestandteile mag nur im Vorubergehen erwahnt wer- 
den, dass das Globin dem normalen Kernstoffwechsel entstammen konnte 
(s. p. 350) und dass fiir die mit dem Hgl in enger Verbindung vorkommen- 
den Lipoide das im Knochen stets vorhandene Fett eine Quelle bilden mag. 
Man denkt sich unwillkirlich die Hamatinkomponente aus dem Eisen einer- 
seits, aus eisenfreien Bausteinen anderseits entstanden. Diese Auffassung hat 
wahrscheinlich auch eine tatsachliche Berechtigung. 

nindesten wissen wir, dass in dem System Milz—Leber der Blutfarbstoff 
ird, dass einerseits ein eisenfreier Komplex, der Gallenfarbstoff, entsteht, 
Sisen abgespalten wird, das, wie wir schon horten, mit grosser Zahigkeit 
Leber meist in maskierter, bei einigen Krankheiten auch in aufgeschlos- 
festgehalten wird. Nun konnen diese beiden Organe mit dem Eisen 
nicht mehr viel Rechtes anstellen, und so darf man wohl annehmen, dass 
der zerfallenden Erythrozyten tiber den Blutweg eben auch in jenes Gewebe 


Hgl-Synthese wieder verwerten kann 


Roten in Milz und Leber liefert also dem Knochenmark 


eine gewisse aliquote Menge Eisen, wahrend der Rest durch den Dickdarm 


fur mikroskopische Anatomie, Bd. 82. 
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verloren geht. Man kann diesen Zusammenhang auch als hormonalen deuten 
und in ihm eine Bestatigung des im 10. Kapitel ausgesprochenen Gesetzes 


erblicken. 


So wird sich der Eisenstoffwechsel in jenen Fallen gestalten, wo infolge all- 
gemeinen Hungerns oder infolge Zufuhr eisenarmer Nahrung der exogene Eisen- 
nachschub ausbleibt. Aber auch dort, wo durch Einverleibung von Eisen mit der 
Nahrung oder durch Medikamente eine direkte Belieferung des Knochenmarks mit 
Eisen a priori moglich scheint, durfte der Weg prinzipiell doch der gleiche sein. Das 
durch den Darm aufgenommene Eisen passiert erst das Filter des Pfortadersystems, 
und die quantitative Verfolgung der Vorgange zeigt, dass eine Eisenanreicherung der 
Leber stattfindet. 


Exogene und endogene Eisenbelieferung werden also aut den gleichen 
Nenner gebracht. Das frei gewordene Eisen gelangt nunmehr in erster Linie 
als Baumaterial zum Knochenmark; wir werden ihm spater nochmals_ be- 


gegnen, 


Besonders bei medikamentoser Verabreichung von Eisen scheint neben dem 
Materialangebot auch ein durch Massenwirkung erzielter Proliferationsreiz mitzu- 
spielen. 

In welcher Form das Eisen von der Leber in das Knochenmark gelangt, ist recht 
wenig bekannt. Trager sollte doch wohl das Blutplasma sein, doch findet man in ihm 
Eisen gar nicht oder nur spurweise'. Man konnte auch an eine Ubermittlung durch 


Monozyten denken. 


Vielleicht ebenso wichtig, aber noch viel schlechter bekannt sind Her- 
kunft und Schicksal der tbrigen Hamatinkomponenten, der diversen Pyrrol- 
kerne. 

Der tierische Korper ist nicht imstande, den Tryptophan- und ,,vermut- 
lich den Pyrrolkern uberhaupt zu bilden‘*?. 


In erster Linie kann hier eine endogene Quelle in Betracht kommen. 


Wie das Eisen, so konnen wohl auch die anderen beim Zerfall roter Blutkorper- 
chen frei werdenden Bausteine unmittelbar wieder herangezogen werden. Diese Quelle 
ist aber nur ungenugend. Beim Embryo verlangt eine den Zerfall ubersteigende Neu- 
produktion ohne weiteres einem Neuimport, aber auch in einem Korper, in dem sich 
Neubildung und Zerfall das Gleichgewicht halten, gentigt die Selbstbelieferung durch 
den Korper nicht, weil die Pyrrolkorper zum guten Teil abwegig werden. Als Gallen- 
farbstoffe gelangen sie in den Darm, und wenn sie auch zum Teil wieder ruck 
resorbiert werden und es wenigstens theoretisch nicht ganz ausgeschlossen ist, dass 
sie mit ihren Spaltprodukten auch noch den Weg zum Knochenmark finden, so ge- 


schehen solche Transporte jedenfalls nur unter grossen Verlusten. 
So muss eine exogene Pyrrolquelle vorhanden sein. 


3ei den Anuren, bei denen die Erythropoese sich erst spat, im Stadium des jungen 


Froschchens, ins Knochenmark lokalisiert, werden wir eine Aufnahme aus der Nah- 


1 HAMMARSTEN, 9. Aufl. p. 212. Nachtraglich (nicht mehr benutzt) Linrzet, 


) 


Veuere Ergebnisse der Erforschung des Eisenstoffwechsels. Ergebn. d. Physiol., Bd. 31 
2 Licutwitz, Klin. Chemie, I. Aufl., p. 228 


Endogene und 
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Bei den Amnioten, wo das Knochenmark schon der Embryonen 
Organ wird, mussen wir die erste Quelle in der Eireserve vermuten, 
Lieferung durch die Plazenta annehmen. Spaterhin aber wird auch bei 


lie Nahrung zur Spenderin werden. 


Dabei kann wohl das in fast allen Eiweissk6rpern vorkommende Prolin 
gemacht werden. Es ist auch wahrscheinlich, wie es in neuerer Zeit 
verschiedentlich ausgefwhrt hat', dass ahnlich wie bei der endo- 

genen Belieferung exogene Korper gleicher oder ahnlicher chemischer 
Konstitution die Baumaterialien liefern. Fir die- Karnivoren kommt das Blut 
ohl auch der Muskelfarbstoff nach BarcrorT? eine Mischung von 


und Cytochrom (s. u.) —, fur die Herbivoren vor allem das Chlorophyll 


chreibt Licutwitz® noch . ersten Auflage: ,Wenn also das Tier 


‘ocyclischen Komplexe aus der Pflanzenwelt nimmt, so muss die Hamochromo- 
von der Menge des Ejisens auch von der Zahl der zur Ve1 

Pyrrolkerne abhangen. Jm Chlorophyll werden diese Kerne in eine) 

besonders gtinstigen Form geboten. Die Verordnung 

gewiss nicht nur wegen des Eisengehaltes, sondern 


vichtigen Bausteine imochromogenmolekuls 


uflage wiederholt sich I yn mir oben kursiv wiedergegeben 
aber der Nachsatz an yl aber fur die Blutbildung quanti 


inge Bedeutung“ 


inschrankung der Aussage erfolgte wohl mindestens teilweis 


dem Eindruck der neueren Erkenntnis, dass ausser den bisher schon 


langst bekannten komplizierten Pyrrolverbindungen im Tier- und Pflanzen- 


reich auch einfachere vorkommen, und zwar, wie es scheint, phylogenetisch 


fruher auftretend u in weiter Verbreitung. Es sind das das Hamatin und 


Zytochrom KEILINs 


Dieses Zytochrom hat man bisher freilich chemisch noch nicht isoliert, 
spektroskopischen Beobachtungen und aus_ physiologischen 
l erste Aufbaustufe aus dem Hamatin hervorzugehen. Dieses 
N-haltigen Substanzen (NHs3, Glykokoll, Pyridin, Nikotin, 
amochromogen ubergefuhrt und I 


und Oxydation in Zytochrom um 


Neuentdeckungen nun haben eine neue Note in die Frage der 


von Blutfarbstoff und Chlorophyll getragen. Ich darf meinen 


diesbezuglichen Passus aus BARCROFT nicht vorenthalten: 


1 


Schweizerarzte, 1916; Therapeutische Monatshefte, 


unktion des Blutes, 11. Monographie, 
AICHTWITZ, 
ACHTWITZ, 


xeteriert 
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Eine Erorterung uber die Bedeutung des Cytochroms kann nicht schliessen, ohne 
ein Problem wenigstens zu streifen, welches seit einem viertel Jahrhundert die Biologen 
gereizt hat, namlich die Beziehung der Gruppe von Farbstoffen im Tierreich, deren 
hochstentwickeltes das Hamoglobin ist, zu dem Farbstoff, ohne den nur die einfachsten 
Formen im Pflanzenreich existieren, dem Chlorophyll. Ist es nicht sehr ,bezeichnend‘, 
dass in beiden die Pyrrolgruppe vorhanden ist? Obgleich man immer wieder betont, 
wie ,bezeichnend‘ es ist, ist es bis jetzt doch nicht gelungen, biologische Beziehungen 
zwischen den beiden Farbstoffreihen nachzuweisen. VERNE (1926) geht sogar so weit, 
anzunehmen, dass die Hamatinfarbstoffe des Tierreiches sich aus dem Chlorophyll 
herleiten, das in den Bestandteilen der pflanzlichen Nahrung enthalten ist. Wir mtssen 
jedoch die Tatsachen neu einordnen: In den primitiveren Lebewesen, in denen weder 
Hamatin! noch Chlorophyll vorkommt, kann man die Tetrapyrrolgruppierung im 
Hamatin und Cytochrom finden. Die Hefe und die Bakterien z. B., die sich voll- 
kommen von chlorophyllfreien Stoffen nahren, zeigen die Spektralbanden des Cyto- 
chroms und des Hamatins. Wenn chemische Verwandtschaft und Phylogenie irgend 
etwas miteinander zu tun haben (es ist dies noch ein sehr grosses ,wenn‘), so ist es 
wahrscheinlicher, dass das Chlorophyll vom lebenden Organismus aus dem Hamatin 
gebildet worden ist, als das Hamatin aus dem Chlorophyll. 
Sollte es etwas zu bedeuten haben, dass die gelben Teile des Blattes von Euno 


nymus Cytochrom enthalten, die grunen Chlorophyll ?“? 


Auch ich habe mich bemuht, biologisch den Weg zu zeigen, der phylo- 
genetisch vom Chlorophyll zu den Blutfarbstoffen fuhren konnte (Kap. 12). 
Jene Anmerkungen bestehen wohl noch heute zu Recht, und es wird Sache 
weiterer Untersuchungen sein, festzustellen, ob die Phylogenese verschiedene 
Wege beschritten hat, den direkt aufbauenden von primar existierendem 
Hamatin zum Hamoglobin und den indirekten, der das Hamatin erst aus einer 
schon vorher bestandenen hdheren Verbindung freimacht. Im Hinblick auf 
die soeben erwahnten Neuentdeckungen ist die Moglichkeit dieses Frei- 
machens eine zwiefache, ein Ubergang ist nun nicht mehr bloss wie bisher 
aus dem Chlorophyll, sondern auch aus dem Zytochrom moglich. 

Fir das aktuelle Geschehen der Blutbildung haben diese neuen Beobach- 
tungen keine durchgreifende Bedeutung, denn wie fiir alle Hamatinderivate 
wird man wohl auch fiir das Zytochrom annehmen durfen, dass es bei Ein- 
nahme per os spatestens in der Leber seines Eisens verlustig geht; es handelt 
sich also immer wieder um den Transport von Pyrrolkernen nach dem 
Knochenmark. 


Wie erfolgt nun ein derartiger Transport? Da nach Futterung von Hgl 


sowohl als auch nach Chlorophyll eine Steigerung des Hamoporphyrins er- 


halten wird*, kann angenommen werden, dass die Aufspaltung der grossen 


Molekiile, zum mindesten teilweise, nur unvollstandig ist. Die Pyrrolkorper 


1 Soll wohl heissen Hamoglobin. 
BarcrorT, c., p. 40 und 
> Gintuer, Die Bedeutung der Haematoporphyrine, usw. Ergebn. d. Pathol., Bd. 
20, |; ferner GUNTHER, Haematoporphyrie im Schittenhelmschen Handbuch des Blutes 
usw. Bd. II 


Beziehungen 

vom Hamatin 

sum Chloro- 
phyll nach 
Barcroft 


Transport der 
Pyrrolkerne 
nach dem 

Knochenmark 


A 
505 


MAX HAUSMANN 


werden also wenigstens teilweise im Viererverband auch an das Knochen- 


mark herantreten. 


Die Feststellung GUNTHERs, dass die Bildung aus exogenen Quellen nicht genigt, 
um den pathologischen Hamatoporphyrismus zu erklaren, hat mit unseren Uberlegungen 
nichts zu tun; man vergleiche auch die positiven Befunde Burars'. 

Ob derartige Spaltprodukte auch noch Mg-haltig in den Kreislauf gelangen konnen 
(wenn sie vom Chlorophyll stammen), oder ob sie analog dem Umbau des Hamato- 
porphyrins zu Hamophyllin? nachtraglich wieder Mg angliedern konnen, habe ich nicht 


ausfindig machen konnen 


Auf alle Falle legt es aber nahe anzunehmen, dass diese Mg-haltigen 
oder nicht Mg-haltigen Pyrrolverbande dort besonders in Angriff genommen 
werden, wo die Zellen besonders feine Beziehungen zum Meg-Stoffwechsel 
erlangt haben, also im Knochenmark. Dass hiebei auch etwa gemass Ziffer 5 


des 12. Kapitels (s. p. 117) das Ca eine Rolle spielt, ist naheliegend und soll 


auch hier als Arbeitshypothese ausgesprochen werden. 


Wenn also letzten Endes das Knochenmark zum Trager der Erythro- 
zytenbildung wird, so ist es nicht bloss der Umstand, Besitzer von Angio- 
elementen zu sein, sondern eben diese Spezialisierung des ganzen Mesenchym- 
knduels auf den Mg-Ca-Stoffwechsel. Das ist aber wohl nur eine Seite des 
Problems. Auch das Eisen interveniert aller Wahrscheinlichkeit nach nicht 


} 


loss derart, dass es, wie bereits erwahnt, uber den allgemeinen zellularen 
Weg als Kerneisen den Anschluss an den Pyrrolkern findet, oder dass es das 
Zellwachstum anregt, sondern dass es auch eine spezifische Affinitat zum 


Knochengewebe besitzt. 


Es scheint mir in diesem Zusammenhang bemerkenswert, dass Schwermetalle 
rhaupt eine Vorliebe ftir die Knochen zeigen. Von verschiedenen Autoren, be- 
nders auch von ASKANAzY und seiner Schule*® ist eine besondere Beziehung des 

festgestellt worden. Auch das Thorium wurde studiert. Die Ein- 
Bleis, das man ja bekanntlich schon lange als Blutgift kennt, fuhrt 
oder experimentell zu ostitischen Knochenveranderungen, bemerkens- 
die Alkalireserve herabgesetzt wird, und eine Hyper- 

dem Eisen eine ahnliche Wirkung zukommen und die von 


postulierte Reizwirkung des Ejisens irgendwie auch mit 


wiede r fj 


n zusammenhangen? Die Bedeutung des Eisens fur die Erythro- 
also letzten Endes dreifacher Natur: obligatorischer Bestandteil 


Zellwachstums und Beeinflussung nochenstoffwechsels 


\A ] 
VWochenschr., 
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So liegen uberall Bausteine umher, die der Bearbeitung und der Ein 
ordnung rufen. Eine solche umfassende Untersuchung wird dann auch nicht 


unterlassen, die modernen Lichtforschungen heranzuziehen!. vor allem auch 


die photodynamischen Wirkungen, die unter anderem den Hamatoporphy 


rinen eigen sind. Dass Knochen- und Blutaufbau genetisch funktionell irgend 
wie zusammenhangen missen, zeigen uns wohlbekannte Beispiele aus der 
Pathologie, die Rachitis, die Osteomalacie und die Barlow-Mdllersche 
Krankheit*, jetzt also auch die Bleivergiftung. 

Als zweites Element sei der neutrophile oder spezialgekérnte Leukozyt 
verfolgt, resp. seine Stammform, der Myelozyt mit seiner Urform, dem 
Myeloblast NAEGELIs, dem Promyelozyt Maximows. Wir haben schon in 
Kapitel in ziemlicher Ausfihrlichkeit gehért, wie eng dieser Zelltypus 


mit dem Gefassystem verbunden ist. 


Seine hauptsachlichsten funktionellen genschaften leiteten wir aus 
barschaft ab; speziell die Oxydasereaktio1 rsuchten wir auf O-Retention 
zuruckzufuhren. Die enge Zusammengehorigkeit ergibt sich auch aus 
Betrachtungsweise. Die spezialgekornten Leukozyten sind in der Tierreihe 
»mesenchymatosen* Zellen. Sie scheinen ein Attribut der Wirbeltic 
wir ihnen im Blut ontogene loch zuet1 begegnen, mag dies eben 
dass Si y sch ebenso wie die Roten mit d anderen, den Wirbelt 
Neubildung, dem fassystem als n sekundaren Coelom, 
hang stehen, wahrend die allein wahren esenchymbewohner 
neue Gewebssystem hen mu n .uch die topog 
reiten de \uffassung, die Spezi: lierten seien Angioz1 

gkeiten. Die beiden Zellkategoriet hen in engster Nachbarschaft. Wenn 
ewisse Gliederung derart erfolgt, di dgultig die Spezialgranulierten de 


wahrend 


dieser definitiven Gruppierung 1 Stadium der mesenchymatosen Gefasswandwuchi 
rung vorausgeht, wahrend der das ganze Tert I W morphologische Ein 
heit bildete. Dass die funktionell 


musste, ist aber selbstverstandli 


daher den 


mag in diesem Zusammenhang angebracht sein, d Klassifikationen 
Erinnerung zu rufen, die die bishet handelten Blutelemen lurch 


erfahren haben®. MAximow zogert nicht, deren Zusammengehorigkeit zu 


Promyelozyt wie Proerythroblast lasst er aus dem gleichen Hamozytoblasten 

gehen. Nun fallt vielleicht dieses Zeugnis deshalb weniger ins Gewicht, da Maximow 

entsprechend seiner alten Liebe tberhaupt die Tendenz hat, den Verbindungsbogen 

nach oben hin rasch zu schliessen und der Hamozytoblast wenigstens potentiell seinem 

alten Lymphozyten entspricht, der eigentlich universelie prospektive Potenzen hat, also 
' Siehe etwa Pincussen, Biologische Lichtwirkungen. Ergebn. d. Physiol., 

* Siehe dazu die klinischen Lehrbiicher 

* Vel. dazu die von Maximow reproduzierten Stammbaume 


A. 2. 1933. 
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ungefahr alles neubilden kann’. Wir dagegen lassen, wie aus den Ausfuthrungen des 
Kapitels 24 E und dem folgenden hervorgeht, nur noch Megakaryozyten aus unserer 
Mutterzelle, dem Angiozyten, hervorgehen, und damit ergibt’ sich eine erste Annahe- 
rung an das Schema ScurippEs? und an den rechten Fliigel des Schemas von FERRATA*. 
Von NAgGELI weiche ich darin ab, dass ich fur Erythroblasten und Spezialleukozyten 
gemeinsame mesenchymatose*, sondern eine primitiv endotheliale Wurzel 
postulier 1 ie Monozyten abseits stelle. Im Gegensatz zu den Amerikanern Cun- 
NINGHAM, SABIN und Doan® sind fiir mich endlich nicht bloss die Erythroblasten, 
oben ausgefthrt, mit Wahrscheinlichkeit eben auch die Spezialgranu- 
embryonal endothelialer, angioblastischer Herkunft. 

In einer Beziehung nun weicht meine Auffassung von allen Stamm- 
baumen ab. Bisher wurden alle Granulozyten gemeinsam behandelt und alle 


Myelozytenarten im gleichen Atemzug aufgezahlt. Es ist dies ohne weiteres 


verstandlich, da ja das Knochenmark Ausgangspunkt der Betrachtung ist und 


verschiedenen Formen hart beieinander liegen. Fur uns drangt 

eine andere Auffassung ebenso selbstverstandlich auf. Wir haben im 
24. Kapitel ausgefuhrt, dass die Mastzellen und FEosinophilen primare 
mesenchymatose Elemente sind, die schon der ganzen Wirbellosenreihe an- 
gehoren, also von Haus aus sicher nicht an das nur den Wirbeltieren eigene 
sekundare Coelomsystem gebunden sein kénnen. Durch diese Tatsache rucken 
sie von den nur den Wirbeltieren eigenen Spezialgranulozyten ab. Als ur- 
sprungliche Amobozyten stehen sie den Angiozyten gegenuber. 

Den ersten Beweis fur diese Behauptung liefert die Tatsache, dass die Mast- 
zellen der Nichtsauger noch regelmassig autochthone Gewebsbewohner sind, und dass 
auch fur die Eosinophilen speziell am Darmtractus eine histiogene Entstehung am 
wahrscheinlichsten ist (vgl. Kap. 24E). Nun haben wir aber weiterhin gehort, dass 
die Angiozyten durch ihre Tatigkeit Bedingungen schaffen, die auch unseren Amobo- 

speziell den differenzierten, genéhm sind, und so sehen wir, wie die Eosino- 
ihnen folgen und damit wohl auch die Mastzellenbildung oder doch -ansamm- 


lung begunstigen. 


So entsteht nach meiner Meinung die Einheit des myeloiden Gewebes 
erst sekundar. Einige Details morphologischer Natur lassen wohl diesen 
Unterschied noch erkennen. Unsere beiden Formen, die Eosinophilen und 
die Mastzellen, sind diffus gleichmassig uber das Knochenmark verteilt im 
Gegensatz zu den in kleinen Gruppen angeordneten Spezialgekornten. In der 
ersten Ausbildung zeigt sich ein Gegensatz darin, dass fur die Spezialgranu- 
lierten eine Ubergangsform zwischen Hamozytoblast und Promyelozyt (Nr. 
15, Fig. 164), also eine Art Myeloblast existiert wie auch von MAximow 
allerdings nur zogernd anerkannt wird® , wahrend eine solche bei den 

1 Maximow, I. 
Maximow, I. 
Maximow, I. 
MaAxImow, l. c., p. 4: 

1c, Pp. 437 


MAXIMOW 
c., p. 412 und 413. 


MaxIMow 
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Eosinophilen und Mastzellen fehlt. Bei der weiteren Entwicklung weicht vor 
allem der Kern unserer beiden Zellformen von demjenigen der Spezial- 
gekornten ab’. 

Ob in der Ontogenese diese urspriingliche Zweiheit noch zum Ausdruck 


kommt, kann ich heute nicht entscheiden. 


Die klassische Lehre lasst ja alles aus dem Reticulum heraus entstehen. Vielleicht 
lasst aber eine speziell darauf gerichtete Untersuchung doch noch ermitteln, ob die 
potentiell als Amobozyten anzusprechenden Zellformen der Eosinophilen und Mast- 
zellen auch noch tatsachlich der Nachbarschaft entstammen, also etwa Abkommlinge 
von den mit den Gewebsknospen eindringenden Wanderzellen sind, oder ob der 
Meristembegriff heranzuziehen, die Entdifferenzierung als sekundar zu bezeichnen ist 
Beachtenswert ist vielleicht, dass im Knochenmark der Sauger noch beide Formen 
der Mastzellen nachweisbar sind, die Blut- und die Gewebsform?. 

Die gleichen Uberlegungen gelten auch fir die Anwesenheit von Monozyten im 


Knochenmark. 


Die genetisch morphologische Wertung des Knochenmarks entweder als 
Mischung von Blastem und Angiozellen oder als Meristem schlechtweg muss 
also offenbleiben. 

Bevor ich zur Behandlung des lymphatischen Systems ubergehe, soll hier 
die Beschreibung jener Blutelemente nachgeholt werden, deren Darstellung 


ich bisher verschoben habe (s. p. 398). 


VI. Megakaryozyten, Blutplattchen und Blut- 


gerinnung”®. 


Kin grosses Kapitel der Irrungen und Wirrungen, in dem sich weite VI. Mega- 
karyozyten, 
Menge von Schwierigkeiten und von Einzelbeobachtungen begegnet, die in chen und 


Strecken medizinischer Geschichte widerspiegeln, und in dem man einer 


ihrer Mannigfaltigkeit kaum zu bemeistern sind. So ist das Endresultat auch Blutgerin- 

heute noch eine unendliche Fulle von Gelehrsamkeit, vor deren Kompliziert- 
heit es dem Nichteingeweihten graut, um so mehr als sich jedem Forscher [ergleichende 
Betrachtungs- 

wahrscheinlich wie bei der Milz bedauern, dass die vergleichende Betrach- Gerinnungs- 


das synthetische Bild wieder verschieden gestaltet. Eine spatere Zeit wird es 


tungsweise viel zu wenig herangezogen worden ist. phainomens. 


In der Tat wird eine Art Blutgerinnung schon in der niederen Tierwelt 
beobachtet. Man kennt sie von den Echinodermen*, und die instruktive Zu- Zellagglutination 
sammenfassung Borttazzis ftir die Echinodermen sei wiedergegeben: oo 
leren 
,,Wie dem auch sei, aus unserer’ Erorterung der Beobachtungen verschiedener 
Autoren tiber das Phaenomen der Blutgerinnung bei den Echinodermen lasst sich, 


1 


Vgl. ‘in Fig. 164 die gleichwertigen Zelltypen 5, 10 und 17; dann 6, 11 und 18, 
aber auch die endgultigen Stadien. 

2 Maximow, I. c., p. 386. 

3 Siehe dazu Kap. 25. 

* Bottrazzi in Wintersteins Handbuch d. vergl. Physiol., Bd. I, 1, p. 
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echten Fibrinbildung beruhe“!. Die Blutzellen werden gleichsam passiv in dem um 
die Zellen herum zuerst entstehenden Fibrinkoagulum eingefangen. Ist nur wenig 
Fibrinogen vorhanden, so kommt es nur zum ersten Akt, der Einspinnung der Zellen: 
bei reichlicherem Vorhandensein erfasst die Koagulation das ganze Plasma. Loe hat 
einleuchtende Gegengrtinde vorgebracht und damit wohl endgiltig festgelegt, dass di 


erste Gerinnung eine zellulare Angelegenheit ist 


Es ist nun auch moglich, von Lors ausgehend alle Erscheinungen der 
ersten und zweiten Gerinnung unter einen einheitlichen Gesichtspunkt zu 
bringen, wenn man sich die weitere Erfahrung zunutze macht, dass beim 
Zerfall der Blutzellen nicht nur Substanzen frei werden, die exterritorial die 
Gerinnung einer vorhandenen oder zugesetzten Fibrinogenlosung herbei- 


kann, der 


fuhren, sondern dass man aus ihnen auch einen Korper gewinnen 
selbst koagulationsfahig ist, der gelatinds gerinnt?, und den man daher als 
Zellfibrin bezeichnet hat. Es bestehen nun Unterschiede zwischen diesem 
Zellfibrin und dem eigentlichen Blutfibrin (Hrtm*), doch sind diese sekun- 


darer Natur*, durch die Beimengung anderer Zellelemente bedingt, und so 


steht nichts der Annahme im Wege, dass das gerinnende Eitweiss auch des 


Plasmas aus den Leukozyten stammt. Erst ist es ein nur endozellular gela 
gertes Zellsekret. Bei starker Absonderung aber tritt es in die zirkulierende 
Flussigkeit uber. Die Schadigung der Leukozyten bedingt etwa durch 
Storung der endozellularen enzymatosen Stoffwechsellage primare Ag- 
glutination und Klumpenbildung (Zellfibrin) des Zellhaufens; enthalt auch 
die zirkulierende Flussigkeit den gleichen Eiweisskorper, und geht auch der 
Anstoss zur Fallung in sie uber, so kommt es sekundar zur Gelatinisierung 
der Umgebung des Haufens oder gar zur Gerinnung des Gesamtplasmas in 
ihren verschiedenen Formen. 

Die Tendenz, bei den Gerinnungsvorgangen das Plasmageschehen in den 
Mittelpunkt der Betrachtung zu stellen, ist historischen Ursprungs. Die [‘r- 
forschung der Blutgerinnung der Wirbeltiere hat diesen Weg gewiesen. Sie 
ist zu einer Zeit aufgenommen worden, wo die Safte und nicht die Zellen 
die Vorstellungen beherrschten. Trotz des Wechsels, der sich seither voll- 
zogen hat, erscheint auch heute noch oder wieder die Blutgerinnung als eine 
im wesentlichen chemische oder jetzt physikalisch-chemische Umsetzung 
innerhalb des Blutplasmas, die dann freilich durch zellulare Beeinflussung 
einigermassen gesteuert wird. 

So liest man bei Licutwitz’: 

Die Physiologie der Blutgerinnung ist ein hochst unerfreuliches Kapitel. Die un- 
geheure Zahl von Arbeiten, die immer wieder veranderte und veranderungsbedutritige, 

p92: 
Zitiert nach ScHuLz, |. ¢ 
SCHULZ, I. c., p. 710 und 
LicHtwitz, Klin. Chemie, 
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erschwert die Ubersicht. 
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Lebens innerhalb der Gefasse entsteht. Sein Charakteristikum ist aber der 
| 


geschichtete 
Zellen. 


Bei diesem Ausgangspunkt gewinnen wir nun ohne weiteres den An- 


sau, bedingt durch eine typische Anordnung der aufbauenden 


schluss an die fur die Wirbellosen gemeldeten Verhaltnisse. Wir begegnen 
hier wie dort — schon Loep hat darauf aufmerksam gemacht! primar 
einer Zellagglutination. 

Wie fur die Krebse steht auch hier zur Diskussion, ob alle Blutzell- 
formen zu einer solchen Agglutination befahigt sind. Sicher wird diese Fahig- 
keit fur die weissen Thromben der Sauger allgemein und primar nur den 
Blutpiattchen zuerkannt und bei den oviparen Wirbeltieren den Spindelzellen. 
Wie bei den Krebsen wird weiterhin diskutiert, ob in diesem primaren 
Agglutinationsthrombus auch schon Fibrin von Anfang an vorhanden sei, und 


auch hier hat die zellulare Auffassung gesiegt. 


»Wer heute noch ausgesprochene Standpunkt: ,Ohne Fibringerinnung keine 


Thrombose’ (KELLING, SCHLESINGER) ist demnach sicher nicht stichhaltig.“ ? 


In welcher Weise sich in das Bild der Thrombenbildung sekundar diese 
Fibrinausscheidung einfugt, die ja dann bei der postmortalen Gerinnung das 
Hauptelement ausmacht, werden wir spaterhin kurz beruhren, nachdem wir 
den ersten und hauptsachlichsten Elementen der Thrombosen nachgegangen 
sind und auch ihre Funktion etwas kennengelernt haben. 

Die Thrombozyten also sind das letzte, morphologische Element der 
Blutbahn, das uns zu beschaftigen hat. Unter diesem Namen werden die 
Blutplattchen der Saugetiere und die Spindelzellen der Oviparen zusammen- 
gefasst. Die Blutplattchen, deren Genese fruher sehr umstritten war’, werden 
jetzt von der grossen Mehrzahl der Autoren von Riesenzellen, /egakaryo- 
syten, abgeleitet, von denen sie sich abschnuren. 

Die (kernhaltigen) Spindelzellen* der Nichtsauger ihrerseits stammen 


mit den Megakaryozyten speziell auch nach ihrem Kernbau uberein’, 


Ihr Vergleich mit hamoglobinarmen Erythrozyten oder mit kleinen Lymphozyten 
trifft daher nicht das Wesen dieser Zellen. MAximow® lasst sie denn auch aus kleinen 
Hamozytoblasten hervorgehen. 

Auch die Megakaryozyten entstehen aus gleichen Elementen, nach NAGELI aus 
kleinen Myeloblasten, nach Maximow aus Hamozytoblasten, und zwar durch Kern- 


hypertrophie und -einschntrung; dazu kommen wiederholte mehrpolige Mitosen’ 


° BENEKE, |. c., p. 178; siehe dazu auch die Ausfthrungen Franks, Die hamorrha 
yischen Diathesen. Schittenhelms Handbuch d. Krankh. des Blutes usw., Bd. II, p. 341 ff 

3 Vel. dazu ScHutz, |. c., p. 1222 ff., auch BENEKE, |. c., und FRANK, I. 

> ALDER und Huser, zitiert nach NAkEGELI, Schittenhelms Handbuch, Bd. I, p. 47 

6 MAxImow, l. c., p. 518 und 528 

7 Maxrimow, I. c., p. 408. 
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So steht also der Thrombozyt in gleicher Weise am Ausgangs- und im 
Mittelpunkte zweier Phanomene: der Thrombosenbildung wie der Blutgerin- 
nung, und dokumentiert deren innere Verwandtschaft. Dabei spielt er eine U erwandtschaft 
Rolle in jeder der zwei Phasen, die beiden Vorgangen eigen sind, in ia OO" we 
ersten, die noch direkt an sein Zelldasein geknupft ist, wie in der zweiten, 
die die Folge des Ubergreifens eines Zellgeschehnisses auf die Umgebut 
und damit im wesentlichen einen humoralen Akt darstellt. 
Kin Unterschied liegt nur darin, dass der Thrombozyt als lebendes Ele 
ment die Thrombusbildung einleitet und sogar die Gerinnung zum Teil als 
lebendes Element auf dem Wege der Sekretion, dazu in gemessenem 
Tempo! herbeifuhrt, wahrend bei der postmortalen Gerinnung der Unter 
gang der Thrombozyten als ein rasch sich vollziehender Vorakt das zur Ge- 
rinnung notige Agens entstehen lasst, und im ubrigen der Gerinnungsvorgang 
eben die Szene beherrscht. 


Durch diesen Umweg tiber die Thrombose ist es nun leichter geworden, 


{ 
} 


auch die prinzipielle Ubereinstimmung des Gerinnungsvorganges des Wirbel- | 


tierblutes mit demjenigen des Krebsblutes zu erkennen. 


Die Ahnlichkeit wird auch dadurch noch unterstrichen, dass schon bei gewissen 
Krebsformen der erste Akt der Blutgerinnung nicht nach dem der Thrombose ent 
sprechenden Modus zustande kommt, sondern wie bei den Wirbeltieren durch einen 
raschen Zerfall zellularer Elemente, der sogenannten Explosivzellen Harpys* 

Wie bei den Krebsen werden wir nunmehr zur Frage gedrangt, ob diese Versuch einer 
Vorgange der ersten Phase nur fast zufallig mit denjenigen der zweiten 7. eiphasigkeii 
gekoppelt sind, oder ob sich letzten Endes auch hier eine innere Einheit nach 
weisen lasst. Zur Beantwortung dieser Frage mussen wir, da die Verhaltnisse 
komplizierter liegen, etwas weiter ausholen. Zunachst haben wir das Ver 
halten der verschiedenen Ingredienzien noch etwas genauer darzustellen, die 


bei den Umsetzungen uberhaupt in Frage kommen. 


Wir beginnen mit dem Thrombin, das seinerseits kein einheitlicher Die verschiede 
dS 
Korper ist, sondern erst sekundar aus dem Zusammentreten zweier Korper eee dex Come 
~t€ 
oder zweier Reihen von Korpern hervorgeht. Fur die erste Reihe hat nungsvorganges 
Wouticu die Bezeichnung gerinnungsaktive Zellsubstanz gepragt. Diese Be- 
zeichnung umfasst die verschiedenen Nuancen der fruheren Nomenklatur 
(Thrombokinase Morawitz; Zytozym FULpD-Spiro, Borpet; Thrombozym 
Noir), tuber deren Wesen man sich in der Spezialliteratur orientieren 
wolle. Die Autoren sind sich dartiber einig, dass diese gerinnungsaktiven 
Substanzen bei der Gerinnung im wesentlichen durch den Zerfall der 
Thrombozyten frei werden. Aus Versuchen DEETJENsS® geht aber hervor, dass 
eine Gerinnung auch ohne Untergang der Plattchen erfolgen kann, ,,so dass 
1 BENEKE, l. c., p. 516. 
Zitiert nach BENEKE, l. ¢., p. 154 
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also eine Sekretion des Fermentes ohne Formveranderung der Plattchen an- 
genommen werden muss‘. Der ausgiebigste Untergang findet sicher bei 
mbusbildung und Gerinnung statt, doch gehen die Plattchen ja auch 
normalerweise (in der Milz) zugrunde. Ihr Untergang erfolgt dort intra- 
zellular, im Anschluss an die Phagozytose; FRANK’ nimmt ausserdem eine 
Thrombozytolyse an. Was dabei aus der gerinnungsaktiven Sub- 

habe ich nicht erfahren k6rinen. Im fliessenden Blut soll sie nicht 

Die neuesten Kenntnisse* uber den komplexen, chemischen Auf- 

1ungsaktiven Substanzen sie werden als Phosphatide (alko- 

thes Zytozym), resp. Phosphatid-Eiweissverbindungen (wassriges Zyto- 


charakterisiert sprechen deutlich fur die ursprungliche Zellnatur der 


das Prothrombin (das Thrombogen oder Serozym), also diejenige 

he unter der Einwirkung des Zytozyms bei Anwesenheit von 

‘hrombin umgewandelt wird, muss letzten Endes einen zellularen 

ng haben. Es lasst sich durch Durchspulen des Knochenmarks ge- 

und da < Lieferant die Leukozyten abgelehnt werden, konnen 

nur [rythrozyten und Blutplattchen in Frage kommen. Die meisten 

\utoren (ausser Borpet) lassen es aus unseren Plattchen hervorgehen. 

Chemisch wird das Prothrombin zur Gruppe der Pseudoglobuline gerechnet. 

Dass es im fliessenden Blut vorkommt, wird auch heute nicht allgemein an- 

RETTGER leugnet seine Praexistenz daselbst, BorpET lasst nur eine 

tufe, das Broserozym, im strémenden Blute zu; es wird durch Tri- 
kalziumphosphat spezifisch adsorbiert. 

Das Fibrinogen, also jene Substanz, die nach der klassischen Lehre 
durch die Einwirkung des Thrombins in Fibrin ubergeht, wird von verein- 
zelten Autoren auch von den Thrombozyten abgeleitet (BURKER, SCHITTEN- 
HELM und BoponaG), doch steht die Auffassung vereinzelt und wurde nicht 
bestatigt. Als Bildungsherd gilt vielmehr nach Doyon und Noir die Leber. 
Durch diese Forschungen wurden andere Auffassungen* wohl etwas in den 
Hintergrund gedrangt, ohne eigentlich definitiv widerlegt zu sein. Wir horten 
schon im 25. Kapitel (p. 407 und 408), dass das Knochenmark als Bildungsort 


von Fibrinogen angesprochen wurde. Fruher galten auch der Darmtraktus und 


speziell die Leukozyten als Quelle des Fibrinogens. Man darf auf diese Dinge 


g in der Leber sehr vorsichtig sind®. Jedenfalls 


Morawirtz, l. c., 


Morawirtz, l. 
ind Macatu, Ergebn. d. Physiol., Bd. 23, I, - ROSENTHAL, Ergebn. 
» 4 


Bd. 33, p. 139 
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scheint die Ausscheidung und quantitative Regelung des Fibrinogens in 
Blut und Lymphe eine spezifische Leistung der Gewebszelle zu sein‘‘?. 

Vom letzten der fiir die Gerinnung unentbehrlichen Bestandteile, dem 
Kalzium, sei vorlaufig erwahnt, dass ihm vital die Fahigkeit zukommt, die 
Phagozytose erheblich zu steigern (Versuche HAMBURGERS?), Man vergleiche 
hierzu auch die Bedeutung der Kalksalze fiir die Gerinnung des Krebsblutes 
und den grossen Kalkreichtum des Krebsblutes wahrend. der Hautung’. 

Wir sehen also in erster Linie, dass alle Klemente, die bei der Gerinnung 
eine Rolle spielen, entweder zellularen Ursprungs sind oder die physiologische 
Tatigkeit zellularer Elemente beeinflussen. Damit wiederholen wir nur, was 


schon der Altmeister der Gerinnungslehre A. SCHMIDT gesagt hat*, ,,dass die 


Gerinnung im Grunde ein durchaus zellularer Vorgang ist‘*. Fur die Throm- 


binbildung ist uns diese Behauptung schon aus dem Bisherigen gelaufig. 


Die fuhrende Rolle des zellularen Elementes moge noch an zwei Beispielen 


illustriert werden. 


Die vergleichend physiologische Betrachtung der Gerinnung zeigt, dass, solange 


die Thrombozyten selbstandige zellulare Elemente sind (die Spindelzellen), das Blut 
plasma eine weit grossere Stabilitat besitzt, wahrend die grosse Hinfalligkeit der 
Plattchen das Saugetierplasma zu einem ausserordentlich gerinnungsbereiten, labilen 
System macht. 


Anlasslich der Thrombusbildung erfolgt die Fibrinfallung immer um den zellu- 


laren Agglutinationskern herum. Noir hat zwar darauf hingewiesen, dass erst die 


eingetretene perizellulare Fibrinausscheidung den machtigen Zerfall der zellularen Ele- 
mente und damit das Freiwerden des Thrombozyms usw. bedinge und damit wie bei den 
Krebsen (s. p. 510 und 511) die primar humorale Natur des Vorganges beweisen wollen. 
Der Beweis ist aber nicht schlissig, da nicht gezeigt wurde und wohl auch nicht gezeigt 
werden kann, dass diese erste Fibrinanlagerung ohne jegliche Mitwirkung sezernie- 


render oder zerfallender Thrombozyten zustande kommt. 


Schwierigkeiten bereitet einzig das Fibrinogen. Wenn es trotz zellularer 


Abkunft spaterhin in die Blutfliissigkeit tbergeht, ein humorales Element ’ 


wird, so fallt diese Erscheinung freilich nicht aus einem allgemein  bio- 
logischen Gesamtrahmen; der Ubergang von der endozellularen zur extra- 
zellularen Sekretion ist uns ja gelaufig. Wie aber ist sein Verhaltnis zu den 
anderen Ingredienzien, ttberhaupt deren gegenseitige Abstimmung aufein- 


ander zu verstehen ? 


Bei den Krebsen habe ich die Dinge so zu deuten versucht, dass zwei anfanglich 
endozellulare Angelegenheiten der gleichen Zelle nach aussen verlegt wurden. Die 
Deutung war zulassig, weil in der Tat gefallte und fallende Substanzen (zum min- 
desten teilweise) urspriinglich in der gleichen Zelle nachweisbar sind. 

BENEKE, Il. c., p. 160. 

2 Zitiert nach FLEISCHMANN, Die physiologischen Lebenserscheinungen der Leuko- 
cytenzelle. Ergebn. d. Physiol., Bd. 27. 

Semurz, p. 727. 

4 Zitiert nach Morawitz, |. c., 
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ist der Weg nicht ohne weiteres gangbar, weil eben 
jedenfalls nur zum geringsten Teil zusammen mit der ge 


den Thrombozyten entstammt 


also uberhaupt ein innerer Zusammenhang zwischen der Throm- 
inerseits, dem Fibrinogen anderseits, oder handelt es sich um 
Nebeneinander von Produkten verschiedener Zellen? Und im 
entstehen die Substanzen, und erfolgt ihr Ineinandergreifen 

em teleologischen Gesichtspunkte der Blutstillung, oder verbirgt sich 


-hanomen: 


1] 


in allgemeineres nicht ad hoc erfundenes | 

\n den Zufall zu glauben, werden wir uns kaum mehr entschliessen 
konnen, nachdem sich der Vorgang als ein so allgemeiner erwiesen hat. Meist 
ird die zweite Losung herangezogen, man beruft sich auf die Zweckmassig 
der Blutgerinnung im Dienste der Blutstillung, resp. setzt diese Erklarung 

als selbstverstandlich voraus; doch befriedigt die Antwort bei naherem Zu 


sehen nicht 


Ktrebse ist es bemerkenswert, dass es ,anscheinend keine bestimmte 
der Art der Gerinnung r r Fahigkeit der Autotomie“ ! gibt, 
ausgesprochene Autotomie. Dabei kommt es bei ihr ahnlich 
eines Agglutinationsthrombus. Anderseits bilden 

rhaupt eine Autotomie nicht bekannt ist beson 

des Plasmas unter Platzen von Explosivzellen 

n, dass dieses Blutstillungsmittel doch recht 

bei arteriellen Blutungen meist ganz. Im Bedarfsfall 

oder roter Agglutinationsthrombus oder etwas Ahnliches die 
speziell die Fibrinausscheidung scheint nicht unbedingt notig 

einem Mediziner, der die zahlreichen ungunstigen Wirkungen von 


1 


Embolie kennt, nicht zumuten, restlos fiir diese Selbsthilfe der Natur 


So scheint es mir notwendig, zu prufen, ob es sich bei diesem Zusam- 


mentreffen von gerinnungsfahigen und gerinnungsauslosenden Substanzen 


weit allgemeinerer Natur handelt, die dann vielleicht 


sekundar eine spezielle Verwertung nach der Seite der Blutstillung gefunden 


haben. Zu diesem Zwecke werden wir nach der urspringlichen Bedeutung 


in erster Linie des Fibrinogens, dann aber auch der fallungsauslosenden Sub- 


stanzen zu fragen haben. Das Fibrinogen gehort zur Gruppe der Globuline, 
Pant ~ 


ist aber durch seinen tieferen Gerinnungspunkt (56° statt 75° des Serum- 


globulins) und durch seine vollige Fallbarkeit durch Kochsalz ausgezeichnet 
(Hammarsten). Es findet sich in relativ nur geringer Menge im Blut; beim 


Menschen und einigen Haustieren wird normalerweise ein Fibrinogengehalt 


des Plasmas von 042—04 % angegeben?. Der Gehalt schwankt unter physio- 
> 


logischen und pathologischen Bedingungen stark (Zunahme bei hohem Gehalt 


S I 
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der Nahrung an tierischem Eiweiss, Abnahme beim Fasten und _ einsei 
tiger Fett-Kohlehydrat-Ernahrung, bei Schilddrusenfitterung; Zunahme bei 
Schwangerschaft, bei manchen, hauptsachlich endzundlichen Krankheiten 
usw.). Es werden Zunahmen bis zu 1 und 1,3 % Fibrin gemeldet!. Derartigen 
Schwankungen des prozentualen Gehaltes an Bluteiweisskorpern sind wir 


schon fruher begegnet, und wir horten, dass es sich um reelle Schwankungen 


zum mindesten handeln kann. Sie kommen notgedrungen zustande durch 
Schwankungen der Produktion oder des Verbrauchs. Beide Funktionen sind, 


wie wir horten, zellularer Natur 


Von den verschiedenen mutmasslichen Orten der Fibrinogenbildung 
Rede. An dieser Stelle aber ist es interessant, auf die Frage kurz hinzuvy 

welcher Beziehung das Fibrinogen zum Serumglobulin und Serumalbumin 
Sie alle haben letzten Endes als Zellsekrete zu gelten, machen entsprechende Scl 
kungen. Aus der bereits zitierten Arbeit Bercers ist aber zu entnehmen, 
Schwankungen verschieden sind, und da las Fibrinogen das empfindlichste 
darstellt, dass es am raschesten und prozentual wohl auch am starksten reagi 
kann dies dahin deuten, dass verschiedene Zellen von verschiedener Ansprechbi 
chiedenen Eiweisskorper sezernieren, Globuline und Albumi 
den gleichen Zellen weniger leicht 
fassung zu. Man kann aber aucl 
mine spater mit ihren Schwankuns 
KLINGER, sekundar aus 
gewandelt werden und 

tverstandlich reversibel sein 

1en, dass eine Umwandluneg 

> unlosliche Produkt 
als Denaturierungen 

geworfene Frage ist heute w 

Es ist nun klar, dass 
schieden hoch einzuschatzen 

\\ 


anderen Worten je nach d 


und Zusammensetzung voneinand 
Kinzug kommen, 1 b die als lobulin und Albumin 
immer erst in d ‘theidemunz¢ d Fibrinoge 


um an Zahlungsstatt 


Am Prinzip aber andern all diese Erorterungen nichts; das Wesentlicl 
ist, dass das jeweils effektiv vorhandene Fibrinogen im Blut vor 
gekommen ist und direkt oder indirekt zur Zelle geht. Dass das Fibrinogen 
besonders geeignet ist, als Botengange irken, darf wohl ohne weiteres 
behauptet werden: seine zellulare Herkunft scheint sichergestellt, seine ur- 


sprunglich protoplasmatische Natur ist noch in seinem niedrigen Gerinnungs- 


punkt be: Erhitzen erkenntlich, der mit demjenigen des Myosins uberein 


1 Siehe Pattaur, Pathologie rertnnung im Handbuch d. allg. Pathol. von 
Krehl und Marchand, II, 1 


2 BERGER, 1. p. 20. 
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stimmt; biologisch wesentlich ist endlich seine Labilitat, die auch eine Ge- 


rinnung durch andere Agenzien mit Leichtigkeit zulasst. 


Diese Gerinnungsfahigkeit zeigt sich pathologischerweise nicht nur bei der 
Thrombose, sondern manifestiert sich bei anderen Prozessen. Vor allem komint es bei 


entzundlicl 


1en Vorgangen zur Fibrinausfallung, und die Herkunft dieses Fibrins hat 
die Pathologen lebhaft beschaftigt'. Besonders an der Oberflache der serosen Haute 
entstehen fibrinose Auflagerungen, die nach der grossen Mehrzahl der Beobachter 
derart gebildet werden, ,dass das Exsudat aus dem gefasshaltigen Gewebe der Serosa 
in flussiger Form an die Oberflache tritt, dass also eine Umwandlung des Binde- 
gewebes 1n Fibrin dabei nicht stattfindet“?. Hier scheint es mir nun eine Erleichterung 
der Deutung der verschiedenen Beobachtungen zu sein, wenn man eine zweite Alter- 
native offen lasst, das Fibrin nicht bloss aus dem. Blutplasma ins Gewebe durchtreten 

yndern auch eine Sekretion des Serosatiberzugs, der Coelomzellen selbst, der 
n unserer Angiozyten, in Erwagung zieht 


\hnlich durfen wir uns nun den Vorgang auch bei der physiologischen 
Verwertung des Fibrinogens vorstellen, und es ist meines Erachtens das 
grosste Verdienst NOLFs um die Gerinnungslehre, auf diese Zusammenhange 
hingewiesen zu haben. 

Man liest bei ihm*: ,,Hier (scil. an der Zelloberflache) nimmt die Ge- 
rinnung ihren urspriinglichen und hauptsachlichen Charakter an, d. h. sie ist 
eine Proteolyse, der ein Unloslichwerden der zu proteolysierenden Substanz 
vorausgeht.** 

Urspriinglich ist also das Fibrinogen die im Blut schwimmende Nah- 
rung, und die Gerinnung ein auf die Zelloberflache beschrankter Vorgang, 
bestimmt, die Nahrung an die Zelle zu fesseln. Bei dieser Auffassung erhalt 
man auch ein Verstandnis fiir alle Mechanismen, die bei der Gerinnung im 
Spiele sind, weil sie eben als generelles Phanomen schon bei der intra- und 
extrazellularen Verdauung sich finden. 


Dazu nur wenige Bemerkungen. Eine der extrazellularen Verdauung voran- 


gehende Fallung kennen wir speziell in der Labgerinnung der Milch im Magen, und 


fiir diese ist ja in besonderem noch die fordernde Wirkung des Kalziums bekannt. 
Die Fallung stellt aber auch eine allgemeine Nebenwirkung von Proteasen dar*. An 
sie schliesst unmittelbar die Proteolyse, im speziellen die Thrombolyse an. 

Die Ubereinstimmung geht hier weiter. ,,JDELEZENNE> weist in einer sehr inter- 
essanten Studie auf die weitgehende Analogie bei der Entstehung und in der Wirk- 
samkeit des Thrombins und des Trypsins hin.“ Beide entstehen ja aus dem Zusammen- 
tritt zweier Korper. Wichtig ist vor allem der Hinweis DrELeEzENNEs, dass Thrombin 
und Trypsin durch Ca-lonen aktiviert werden. 

Das Problem der Gerinnungshemmung endlich findet sein Gegenstiick in den 
beim Kapitel Antipepsin und Antitrypsin auftretenden Fragen, wenn auch der Mecha- 
nismus der Hemmung ein verschiedener zu sein scheint 

! Vgl. MarcHanp, Handbuch d. Pathol., Bd. IV, 1, p. 254 ff. 

2 MARCHAND, I. ,c., p. 261 
Noir, |. ¢., p. 334. Kursiv von mir. 

BIEDERMANN, Handbuch d. vergl. Physiol., II, 1, p. 
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Kurz, Analogien und Homologien zeigen sich tberall, so dass der Ver- 
such, das Gerinnungsproblem aus seinem engen Rahmen herauszunehmen 
und in das grosse biologische Geschehen der Verdauung hineinzustellen, 
gewiss verlockend erscheint. Rtickblickend werden wir dann nur noch Throm- 
bose und Gerinnung als etwas Besonderes von dem allgemeinen Vorgang der 
intermediaren Verdauung abzugrenzen haben. Dabei stellt sich die Entstehung 
des Agglutinationsthrombus als eine Art der Plasmodiumbildung dar, die sich 
an einem ladierten, Nahrung spendenden Stuck Gefasswand abspielt; der 
extrazellulare Angriff aufs Fibrinogen aber bedeutet den Ubergang von 
der intra- zur extrazellularen Verdauung. Letzten Endes bleibt dann nur noch 
die Frage zu beantworten, warum bei diesen Vorgangen speziell ciner be- 
stimmten Zellart eine so grosse Rolle zukommt, wahrend die Vorgange doch 
eine Frage der allgemeinen Wechselbeziehung zwischen Zellen und Blut- 
plasma zu sein scheinen. Man kann hier einschrankend darauf hinweisen, 
dass die Verleihung der bisher beschriebenen Fahigkeiten einzig an die 


Thrombozyten vielleicht eine gewisse Einseitigkeit darstellt’. 


Auch andere Zellen betatigen sich letzten Endes in gleicher oder ahnlicher Weise; 
es sei nur etwa an die Leukozyten erinnert, weiterhin daran, wie auch andere Eiweiss- 
korper in die Geschehnisse hereingezogen werden. Es kann auf die Vorgange der 
Blutkorperchensenkung und auf die weiten Gebiete der Agglutination und der Pra- 


zipitation inklusive die Frage der Blutgruppen nur eben hingewiesen werden. 


Wenn nun im ubrigen die Gerinnung, wie wir sie bisher kennenlernten, 
das quantitativ eindrucksvollste Phanomen bleibt, so hangt dies mit der be- 
sonderen Natur unserer Thrombozyten zusammen, vielleicht mit einem be- 
sonders grossen Gehalt an einer auf das Fibrinogen besonders gut abgestimm- 
ten Protease, vielleicht auch nur mit der Moglichkeit, dieses Agens besonders 
leicht abzugeben. Damit ergibt sich zum letzten Male die Frage, ob zwar 
nicht mehr der ganze Gerinnungsvorgang —, aber doch die Entstehung spe- 
ziell der Thrombozyten eine Schopfung ad hoe darstelle. Ich glaube auch hier 
nicht daran. Fur die Spindelzellen freilich tbersehe ich die Verhaltnisse 
nicht; bei den Megakaryozyten aber legt die ganze Konstellation eine andere 
Deutung naher, die Vermutung namlich, diese Zellen seien von Haus aus das 
Produkt der Plazentarernahrung und damit einer zu reichlichen Versorgung 
mit Eiweisskorpern; daher ihre fruhembryonale Entstehung, ihr ubersturztes 
Wachstum, daher die Bildung und die Abstossung von tiberaus aktiven Par- 
tikeln, den Blutplattchen, mit ihrer enormen Zerfallstendenz, die man sehr 
wohl mit dem anderen fiir die Saugetiere spezifischen Produkt der Angio- 
blasten in Parallele setzen kann, den kernlosen, roten Blutkorperchen, den 
Plastiden. 


1 Siehe BENEKE, l. c. 
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diesen Umstanden alle oder doch die meisten Organe als lymphoid bezeichnen, weil 
eben das Lymphgefassystem mit ihnen irgendwie Kontakt nimmt. 

Nun konnte man die Beziehung auch genetisch auffassen. Lymphoid konnte meinen, 
dass man es gleichsam mit einer Vorstufe des Lymphgefassystems zu tun hat. Ein phylo- 
genetischer Riickblick scheint einer derartigen Auffassung einigermassen Vorschub zu 
leisten. Bei den Saugern finden wir Lymphdrusen, Lymphgefasse und die lymphoiden 
Bildungen (in weiterem Sinne) nebeneinander vertreten. Ruckwarts schreitend 
missen wir erst die Drtisen, dann die Lymphgefasse, und als archaistisches Element 
bleiben endlich nur die lymphoiden Bildungen tbrig. Nun durfen wir die Beobachtung 
aber nicht so deuten, dass es sich um eine immer reichlichere Entfaltung emer Anlage 
handle. Die lymphoiden Gebilde einerseits, das Lymphgefassystem anderseits sind viel 
mehr beides selbstandige Formationen, wenn sie vielleicht auch einen gemeinsamen Aus 
gangspunkt in den Weissadern der Fische besitzen. Jedenfalls geht diese Anlage zwei 
verschiedene Entwicklungsreihen, die sich erst zum Schluss im Lymphknoten wieder 
zusammentinden, und es ist zum mindesten unvorsichtig, auch fur die erste 
den Namen lymphoid zu verwerten. 

Die Bezeichnung lymphoid bewahrt nur dadurch einen Schein von Berechtigung, 
dass im histologischen Aufbau zwischen Lymphoidorganen und Teilen des Lymph 
knotens Ubereinstimmung besteht, und dass diese wbereinstimmenden Teile beide 
Lymphozyten produzieren. Nun zeigt aber das Studium der Lymphknoten, dass dies« 
Produktion jenem Teil des Lymphknotens zukommt, der von Haus aus dem Lymph 
gefassystem fremd ist, und der daher die Bezeichnung Lymphknotchen auch zu Un 
recht tragt. 

Die Bezeichnung Lymphknotchen usw. kann also nur damit begrundet werden, 
dass das Knotchen Lymphozyten produziert. Da es aber nicht Usus ist, dass die Eltern 
nach den Kindern getauft werden, wird man sich notgedrungen veranlasst sehen, die 
Sache umzukehren, und die Bezeichnung Lymphozyt als unkonsequent zu bezeichnen 


Wir werden am Schlusse dieses Abschnittes noch auf diese Frage zuruckkommen 
Um klar zu sehen, bleibt uns nichts anderes ubrig, als auf die Ausdrticke 
lymphoid und lymphatisch zu verzichten und andere Benennungen heran 


zuziehen. Die erste lockere Gewebsanhaufung, die bisher den Namen lym 


phoid trug, ist ein Histiozytenkonglomerat', von Haus aus ein Blastem, das 


dank besonderer nutritiver Verhaltnisse auch die Fahigkeit erlangt oder be- 
halten hat, Eosinophile und Mastzellen zu bilden. Die sekundaren Zellanhau 
fungen aber, die lymphatischen Gebilde, kann man unprajudiziert als adenoi 
des oder noch lieber botryoidales Gewebe ansprechen. Eine dritte Bezeich 
nung, auf die ich tbrigens schon bei der Milz hinwies, wird sich aus den 
weiteren Ausfthrungen ergeben. 

Auf die Blasteme brauche ich nicht mehr zuruckzukommen, umso 
weniger als es fur mich nicht sicher ist, dass die in ihnen nachweisbaren 
Lymphozyten autochthon entstanden sind. Jedenfalls geben sie uns uber ein 
derartige Entstehung keine Auskunft. 

Wir wenden uns also dem Botryoidalgewebe selbst zu. Es handelt sich 
um Knotchen, die einzeln oder in Haufen meist langs des Entoderms, selb- 
standig und wohl abgegrenzt, auftreten. Die gleiche Gewebsformation bildet, 


1 Siehe dazu Maximow, l. c., p. 330, unser Kap. 25, p. 4c6, endlich Kap. 24 E 


A. £933. 
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sel 


es als Knotchen, sei es als arterielle Scheiden, die weisse Milzpulpa ; dit 
Knotcher 


1 machen endlich einen Teil auch des Lymphknotens aus. Die Knot 
chen erweisen sich mikroskopisch als Anhaufungen von Lymphozyten, sic 
deren Brutstatte, 


und ihre zeitweise lymphozytogene Natur wird ein 


l' belegt durch das jeweilige Auftreten von reichlichen Karyokinesen 
n zentralen Partien, den Keimzentren'. Die Lymphozyten liegen zu 
in einem 


retikularen Grundgewebe, dessen Maschen 


allen Beschreibungen wir 


sie ausftllen. 
ird nachdriicklich betont, dass das Knotchen wie 
such schon das lymphoide Gewebe der Vogel? von einer kleinen Arterie 
dur ird. Die kleinen Lymphozyten entstehen durch Teilung grosser 
und vor allem mittelgrosser Formen, die ihrerseits sicher zu Beginn der Zell 
bildung, also im Embryo, nach einigen Autoren aber auch spater® aus Rett 
‘ulumzellen hervorgehen. 
| 


| diese 
tialer 


Reticulumzellen stehen miteinander in syn 
Verbindung, erzeugen auch ein geringes Reticulumgertst. Uber ihre 
Ss 

ft erfahrt man eigentlich wenig 


Histogenese d 


Prazises, besonders auch 
ier 


mit Hin 
auf die 


peripheren Knotchen. Es wird betont, dass das 


retikulare Netz unmittelbar in das retikulare Geftige der arteriellen Adventitia 


und die retikularen Zellen werden mehr oder weniger deutlich als 


iazellen bezeichnet Uber die Herkunft dieser Zellen selbst besteht 
ine Ubereinstim: MaxImMow betrachtet sie 


als vom Gewebe her 
Nomenklatur als Amobozyten; 


fur MARCHAND? sind es Endothelzellen, di 
sind, also 


Histiozyten, also in unserer 
und auch 


nach 
im mese! 


\ngioblasten nchymatosen Stadium. 


beide Auffassungen 


bestehen 


hung uberhaupt zur Diskussion, und in der Region 


Verhaltnisse derart und derart wechselnd, das 
licht sein mag. Man vergleiche dazu dic 


nun die erste Ansiedelung so oder anders vollzichen, soviel ist 

\nstoss zur Umwandlung der Retikularzellen zu Lympho 

zu deren selbstandigem Weiterwuchern stark von nutritiven Ein 

Die histologischen Schilderungen betonen die Eigenttiim 
ichkeiten der Gefassversorgung und der Gefasstruktur. 

Primarknotchen 

posteapillaren Ve 


lJrusengange 


der Rindenschicht usw., dass die Endo 
einen epithelahnlichen Eindruck machen 
aussehen“®. Die Grundschichten, 


schragen Spalten 


nen 


dass 
denen die Zellen auf 
durchbohrt, 


verschiedenartigen 


verschiedene Nomenklatur der 
men vergleiche vor all 


Ul all 
Maxrmow, | 
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HERZOG, 
logie, 21, I 


) dass also die 
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Gefasswand richtige Stomata besitzt und als zeitweise durchlassig anzusehen ist“!. Das 


Verhalten der weissen Milzpulpa habe ich schon frither geschildert (p. 492) 


Alle Anordnungen laufen wohl aufs gleiche hinaus: die Stomata, die 
ausschliessliche Plasmadurchstro6mung der engen Knotchencapillaren, ,,die 
anscheinende Bevorzugung des offenen Zustandes‘‘ bei den in und nach den 
Knotchen hin verlaufenden Capillaren? bedingen eine Plasmadurchtrinkung 
des Knotchens. Es ist wohl naheliegend anzunehmen, dass diese reichliche 
Plasmaversorgung den Anstoss zum iiberstiirzten Wachstum der Zellen und 
damit eben zur Bildung der Lymphozyten gibt, und so scheint der schon 
Pp. 493 ausgesprochene Vorschlag naturlich, diese Knotchen als Plasma- Plasmatisch 
knotchen, das Gewebe als plasmatisches zu bezeichnen, wenn man uberhaupt ceweme 
eine funktionelle Beziehung mit dem Namen verknupfen will. Wie man die 
Formation morphologisch genetisch nennen soll, ist nicht ganz klar, jeden 


falls liegt etwas Neuartiges vor. 


Das Auflockern des Gefasses und die anschliessende Wucherung erinnern an das 
Verhalten eines Meristems, doch kommt es dabei nicht zu einer klassichen Differen 
zierung: die zentralen Zellen werden nicht entsprechend der Darstellung von p. 307 
zu Erythroblasten oder Myeloblasten; damit fallt auch die Bildung anderer Mvelozyten 
weg. Man hat im wesentlichen ein Retikulargewebe vor sich, das eben dank der ein- 


seitigen Plasmadurchstromung nur Zellen von Lymphozytencharakter abgibt. 


Die Formation mag also unter Vorbehalt einer primar blastemartigen 
Bildung entsprechend den obigen Angaben Maximows uber die Herkunft ein spezifiscl 
der Adventitiazellen als ein spesifisch differenziertes Meristem angespro- 
chen werden; interessant ist der fiir die Milz beschriebene sekundare Unter- 
gang des speisenden Gefasses. 
Der Wachstumsreiz innerhalb der Knotchen braucht nun nicht allein 
von der Versorgung mit /lutplasma ausgelost zu werden, das sich in die 
Maschen der Anlage selbst ergiesst. Bei den peripheren Knotchen habe ich 
je und je auf die Durchtrankung mit Plasma, das der subentodermalen Flis- 
sigkeit angehort, hingewiesen. Der Hof der Milzfollikel (vgl. dazu Fig. 182) 
wirkt im gleichen Sinne, und beim Lymphknoten geht, wie bei G. HERzOG 
nachzulesen ist*®, ein funktionell formativer Reiz von der Lymphe aus. 


Dies fuhrt uns dazu, nunmehr auch die morphologischen Symbiosen zu Symbiosen des 
betrachten, die das Plasmaknotchen mit seiner Nachbarschaft eingeht. Es —— 
sind im wesentlichen zwei Formen: die plasmatisch-epithelialen Gebilde und 
der Lymphknoten. 

Unter dem Begriff der lymphoepithelialen Organe figuriert bei MAxImow Vhymus 
vor allem die Thymus. Die Ableitung von den peripheren paraintestinalen 
Plasmakn6tchen ist konstruktiv einfach. Bei den Mandeln, den Zungenbalg- 


1 MAXIMow, lI. c., 
* 
HERZOG, 


~ 

A 

Pp. 352. 

494 
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driisen usw. besteht ein enger nachbarlicher Kontakt zwischen Plasmagewebe 


und Entoderm, die Lymphozyten wandern vom Plasmaknotchen ins Epithel 
ein, dabei ist das Entoderm wohl Lieferant von fliissigen Nahrstoffen, aber 


lie beiden Elemente bleiben im wesentlichen noch selbstandig. Bei der Thymus 


dagegen werden sie viel starker ineinander verschweisst. Die entodermale, 
besser gesagt epitheliale (s. unten) Komponente lost sich meist von ihrem 
Mutterboden los (s. dazu Fig. 171) und wird in die Tiefe versenkt, und die 
Durchwachsung mit dem plasmatischen Gewebe ist derart, dass die Histo- 
genese der verschiedenen Thymuselemente zu den grossen Knacknussen der 
\natomen gehorte. Heute ist die Frage wohl so weit gelost, dass an der ur- 
lichen Zweiteiligkeit des Organs festgehalten wird, dass also auch 

die kleinen Thymuszellen echte Lymphozyten sind und nicht als Ab- 
kommlinge der epithelialen Elemente anzusprechen sind. Aus dem phylogene- 
tisch an verschiedenen Orten der verschiedenen Kiemenspalten' sich in die 
‘iefe versenkenden Epithel entstehen uber den Weg eines Reticulums 
(HamMAR) die Hassalschen Kérperchen, myoide und andere epitheliale Bil 
dungen. Das zweite Element stellen dann die Lymphozyten dar, deren Her- 
noch kontrovers ist. Von den einen werden sie als ursprunglich vom 
eingewanderte Elemente aufgefasst, die sich selbstandig weiter ver- 


‘en; fur andere handelt es sich um autochthon entstandene Elemente. 


\bneigung, Lymphozyten in der Thymus autochthon entstehen zu lassen, 
Endes darauf zurtick, dass di ie erzeugende Reticulum auch epithelialer 
wie das Markreticulum; man ware also gezwungen, auch Lympho- 

Natur anzuerkennen. Ein Ausweg aus dieser Zwangslage wurde 

Weise gesucht. Der eine bestreitet die Lymphozytennatur der kleinen 


spricht die ganze Biologie dieser Zellen - der 
t 


epitheliale Natur des Reticulums nicht an. Diese Auf 

chtfertigt. MAaximow zitiert eine Reihe neuerer histo 
gen, dass in dem Auf- 


\rbeiten, die ubereinstimm 
mesodermale histiozvtare Elemente einbezogen werden, von 


als Quelle der Thymuslympho n in Frage kommen 


die Moglichkeit durchaus gegeben, dass entgegen der letzten Mei- 
nung HammMars nicht oder nicht bloss Lymphozytenimmugration stattfindet, 
sondern dass man es mit einer autochthonen Lymphozytenbildung zu tun hat. 
Die Argumente HammMars fur die Immigration gegen die autochthone Ent 
stehung verlieren vom Augenblick an ihre Beweiskraft, wo wir nicht mehr 


genotigt sind, autochthone Entstehung mit Ent aus epithelalen 


Thymuselementen zu identifizieren, sondern wo wir ihre < ‘ntitielle Quelle 


releiche dazu auch das Verhalten der 


Ak, 50 Jahre Thymusforschung. Ergebn Anatomie, 
igschen Handbuch, II, 1; Bracuet, Traité d’embryologie 
EBNER, |. c., III], p. 336 
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Nur ein Argument mochte ich noch hervorheben. Es war von Anhangern der 
autochthonen Entstehung die Ansicht geaussert worden, die Thymus stelle den ersten 
Ort der Lymphozytenbildung tberhaupt dar. Diese Annahme wurde mit der Angabe 
entkraftigt, ,dass die Entstehung der Leukocyten und auch der Lymphocyten in weit 
fruhere Zeit fallt, als das Auftreten solcher Zellen in der Thymus“!. Diese Behauptung 
beruht nun offenbar darauf, dass die verschiedenen Leukozytenarten nicht geniigend 
auseinandergehalten wurden. Bei KNott aber liest man, dass beim Menschen die 
ersten Lymphozyten erst gegen Ende des dritten Monats im Blut erscheinen, wahrend 
die ersten Lymphozyten in der Randschicht der Thymus zu Ende des zweiten Monats 
bis Anfang des dritten Monats beobachtet werden. Knott gibt daher und unter Hin 
weis auf das Fehlen anderer lymphozytopoetischer Organe in den frithembryonalen 
Stadien, der Annahme einer autochthonen Entstehung den Vorzug?: in seiner zweiten 
Schrift ist freilich KNOLL, wie aus dem von mir p. 366 wiedergegebenen Zitat hervor 


geht, eher zuruckhaltender geworden. 


All diese Vertiefung der histologischen Vorgange hat leider unsere 
KKenntnisse von der Physiologie der Thymus nur wenig gefordert. Dass diese 
lymphozytaren Anhaufungen Nukleoproteid-Stapelplatze sind, wird mit Recht 
betont®. Das epitheliale Element wird speziell als Trager der inneren Sekretion 
aufgefasst. Wie diese Sekretion das Wachstum, speziell auch das Knochen 
wachstum fordern soll, ist aber nicht leicht zu sagen. Entsprechend den Aus 
fuhrungen in Kapitel 25 ware wohl in erster Linie wissenswert, ob dieser 
inneren Sekretion auch hier eine aussere vorangeht, und welches ihre Be 
deutung ist. Physiologisch kenne ich keine diesbeztigliche Untersuchung, die 
vergleichende Anatomie aber weist uns auf manche Teleostier und Ganoiden 
zuruck, bei denen die epitheliale Thymusanlage im erzeugenden Epithel gleich 
sam noch stecken bleibt, also jedenfalls Beziehungen mit der Oberflache 
unterhalten kann. Weiterhin ist bemerkenswert, dass tber diese Anlage noch 
nicht ausgesagt werden kann, ob sie ekto- oder entddermaler Natur ist, und 
dass sie auch weiterhin (z. B. Amphibien) dorsal in engster Nachbarschaft 
zu den branchialen Ganglien, also zu einem ektodermalen Gebilde, entsteht. 
Die Beobachtung verdient um so mehr hervorgehoben zu werden, als sogar 
fur eine Reihe von Saugern neben einer entodermalen Herkunft des Epithels 
eine ektodermale in Frage kommen kann. Man kennt beim Meerschweinchen, 
Schwein, manchen Lemuren und manchen Beuteltieren neben der thora 
kalen (ventralen, entodermalen) eine zervikale Thymus; sie stellt sogar 
beim Maulwurf und bei einigen Beuteltieren die einzige Thymusanlage dar, 
und dieser Halsthymus ist nun nach ubereinstimmender Auffassung neuerer 
Autoren‘ epiblastischer, ektodermaler Natur, stammt vom Sinus cervicalis ab. 

Wahrend also der Dualismus der Thymus anerkannt ist, werden die 
Lymphknoten als einheitliche Gebilde dargestellt. Diese Darstellung beruht 

1 Hamar, Il. c., p. 226. 

2 KNOLL, I, 1. c., p. 04 ff. ; 

3 Braus, Anatomie, II; siehe auch Grosiy, Uber die Bedeutung der Zellkeri 
stoffe (Nukleoproteide) fir den Organismus ‘ch. f. klin. Chirurgie, 

* Siehe BracHet, 1. c., p. 458 
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wohl vor allem darauf, dass dem ganzen Lymphknoten ein durchgehendes 


Reticulum zukommt. So liest man bei MAximow'!: 


,2u den aufgezahlten, groberen Bestandteilen des lymphoiden Gewebes in den 


iLymphknoten gehoren noch besondere, mit ihnen in Verbindung stehende Raume oder 
Bahnen, die Sinus, durch die die Lymphe von den zufthrenden in die abfuhrenden 
Lymphgefasse fliesst (Abb. 51S)?. Die Bertthrungsflache der Sinus und des lym- 


hhoiden Gewebes ist sehr gross. Sie durchbohren in der Rinde die diffuse lymphoide 


(sewebsmasse und verlaufen zwischen den Primarknotchen; im Mark, wo sie beson- 


sind, umgeben sie die verzweigten Markstrange. Es sind nicht einfache 

mit freiem Lumen, wie die gewohnlichen Lymphgefasse, sondern von einem 

Zell- und Fasernetz durchzogene, unmittelbar yom lymphoiden Gewebe _ be- 

aume. Sie mussen demnach zum lymphoiden Gewebe selbst gerechnet und 

lockere Abschnitte desselben angesehen werden. Die Lymphe wird durch 

Wege durch den Lymphknoten langsam filtriert. Stellenweise konnen 

durch weite Kanale mit freiem Lumen ersetzt sein (HEUDORFER, 1921) ; 

dieser letzteren besteht nicht aus Endothel, sondern aus demselben Netz, 
Sinus begrenzt und ausfullt.“ 


dieser Auffassung wird aber ausser acht gelassen, dass die Quer- 
erst sekundar in den Lymphsinus und -bahnen entstehen und dass die 
Retikularbildung, wie uns schon langst gelaufig ist, nicht das 
Spezifikum einer Zellart ist, sondern Amobozytenhaufen wie embryonalem 
Endothel zukommt, und zwar es sei dies vornehmend bemerkt in seiner 
Blutgefass- wie in seiner Lymphgefassform, Auch zwei ineinander gewirkte 
Gewebselemente konnen also zu einem schliesslich einheitlichen Gerust ge 
Die Zusammenfassung zur Einheit lasst auch die topographischen, 
und funktionellen Unterschiede ubersehen, die sonst eigent 
weiteres in die Augen springen. Rindenknotchen und Markstrange 
Sinus und Lymphbahnen anderseits sind zwei verschiedene, auch 
‘er Vergrosserung leicht abgrenzbare Gewebsgruppen. Sie unter 
‘ren Analyse 
und Anordnung des Gerustes; 
\rt der Reticulumzellen ; 
Vorkommen und Art der freien Zellen 


1 Anordnung des Gerustes. In den Sin ist di r sehr locker 
dabei tberwiegt das Faserwerk st: gegenuber dem Zyto 
plasmatischen Gewebes, den Keimzentren dagegen 

,vornehmlich zelligen cytoplasmatischen Charakter und besteh 
laufer syncytial verbundene Sternzellen“*. Nach den 
asmatischen Gewebe die Zellen im Gerust ab, doch bilden 


zum Sinus engmaschige Netze, zeige ubrigen eine 


1 MaxIM Ww, » Pp 
Zur Orientierung 
Vel. Maximo 


4 MaxtImow, 


$24 
lers we 
Nanali¢ 
“Keren 
grenzte 
ils beso] 
ie auf 
he Sinu 
ic War 
elches 
/ 
1A 
i UaLSTIS CHE) | 
jufbau au | 
y ? vie 
asi sic} 
Gewebe und 
mphueta 
und reichlich verzv 
plasma. In den Zé 
at das Gerustwer! 
aus wirklichen dur 
Sinus hin nehmen « 
1; . 7 , 
hier die Fasern im Gegensat2 
Reihe von Einfugungsformen 
337 
vel. unsere Fig. 
438 
P. 340 


ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


Randstindiges Lymphgefas 


Blutgefabschlings 


lrabeke Kapsel 


Spiiterer Trabekel 
(gestrichelter Kontur BlutgeraBnetz 


Vas 


afferens 


Marginaler 
Sinus 


Zentraler 
netz 


- Vas efferens fiir 
die Lymphe 


Kapsel 
lrabekel 


Rindenknétchen 


Marginaler Sinus 
der Trabekel- 
lrrabekel mit Blutgefab 
Querschnitt 
Markstrings 


rrabekel mit Blutgefib 
Lingsschinitt 


im Lymphknoten gestrichelt 1 d 


Vas efferens mit Klappeneinrichtun 
Vene (Fortsetzung eines Astes im Lymphknoten gestrichelt 


Fig. 190. Entwicklung des marginalen und zentralen Lymphsinus 
(Nach Braus, II. Bd., Fig. 274.) 

Art der Reticulumzellen!: Speichernden Zellen, zum Teil bis zur Bildung 
freier Makrophagen, zum Teil von epitheloidem Charakter, begegnen wir besonders 
in den Sinus; kleinzelligen Elementen mit blassem, ovalem Kern, kleinem Nukleolus 
und kaum sichtbarem, synzytial verbundenem Protoplasma ohne Speicherung vor allem 
in den Keimzentren. 

Ad 3, Vorkommen und Art der freien Zellen: Im plasmatischen Gewebe entstehen 
bei der Neubildung eines Keimzentrums vor allem Mesolymphozyten, seltener grosse 


1 Maxtmow, l. c., p. 346 
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sekundar erfolgt dann der Ubergang in kleine Lymphozyten. In den Sinus 
Lymphozyten sparlicher, ,schweben frei in der Lymphe, mit der sie 


langsam 
fuhrenden Lymphgefassen zu fortbewegt 


werden“!. Relativ haufig finden 


n Formen, die durch Mitose innerhalb der Sinus in kleinere 


TOSSE 


g Formen 
Lymphozyten der Sinus sind, mit Ausnahme vielleicht frihe: 


Plasmagewebe eingeschwemmte Elemente 


funktionellen Unterschiede ergeben sich schon aus den obigen Aus 


runrunge 


Das plasmatische Gewebe ist die Produktionsstatte der Lymphozyten, dank seine1 

rgung. Die Sinus sind, praformativ aufgefasst, ein in die Lymph 

nes Filter, auf dessen epigenetische Entstehung wir gleich ein 

Die Unabhangigkeit dokumentiert sich schon darin, dass die Lympho 

Teil schon innerhalb des Plasmaknotchens den Weg ins Blut finden, 


lie Lymphe also gar nicht bedurfen 


‘kundar doch eine gewisse Einheit zustande kommt, braucht 
zu werden. 


treten die Lymphozyten in die Sinus uber; ist moglich, dass 
ihr lipolytisches Ferment eben im Kontakt mit dem fettfthrende: 
venn auch wir werden zum Schluss darauf zuruckkommen 


Deutung zulassig ist. Herzoc mochte, wie schon erwahnt, einen funk 
von der Lymphe auf das ,lymphadenoide“ Gewebe ausgehen 


(scil. die Lymphe) zur Unte 


rhaltung des lymphadenoiden 
en Verodung bei Verschluss der Lymphgefasse zu ersehen 
ie Wahlverwandtschaft auch noch etwas tiefer fassen und 

1 in der im Plasmaknotchen stattfindenden Plasma 
lismus verwirklicht ist, der auch einen Anstoss zur ersten 
Kap. 26) 


Moment ist es aber wohl 


wesentlicher, auf die Dualitat hin 


doch auch die Genese deutlich, dass die 


7 
gekommen ist. Uber die Art, 


+ 


eit erst sekundat 
wie ontogenetisch Plasmagewebe und 
Lymphgefassystem miteinander Kontakt nehmen, lauten die 
verschieden. Vielleicht legen auch zwei verschiedene Modalitaten vor, der 


Angaben etwas 


art, dass einmal das Lymphgefassystem das Knotchen, ein andermal abe1 
las Plasmagewel 


ve das Lymphgefassystem aufsucht. Der erste Modus lehnt 
ir sie von peripheren Plasmaknotchen bereits ken 
Lymphgefasse legen sich von aussen her an das 
‘kelt sich nach der Darstellung StOHRs sen. de1 

,Eine Lymphdruse wird als eine Masse adenoiden Gewebes 


he Lymphcapillaren ein Geflecht bilden.“‘ * Von der Peri 


) 


stossen dann (vgl. Fig. 190) die Lymphgefasse nach den 
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Inneren hin vor und kanalisieren das plasmatische Gewebe’. Dadurch ge 


langen Endothelzellen als Sinuswandauskleidung in den Lymphknoten hinein 


MaAximMow lasst die Endothelnatur dieser Zellen nicht gelten; er kennt eben aucl 
hier nur die fertigen Endothelzellen des Blut- und Lymphgefassystems, nicht deret 
mesenchymatose, jugendliche Durchgangsformen und lasst die ,,Uferzellen*, denen mat 
auch in den Lymphgefassen begegnet, als histiozytare Elemente aus dem Mesenchym 
entstehen. 

Maximow verweist? des ferneren auf eine Arbeit Downeys, nach der die Kanali 
sierung der Plasmaknotchen durch Bildung blinder, unregelmassiger Spaltraume inne 
halb des Knotchenmesenchyms eingeleitet wird. Erst sekundar treten die Spalten mit 
den, das Knotchen umgebenden, Lymphgefassen in Verbindung. Etwas Ahnliches liest 
man schon bei GULLAND*. 

Weitere Untersuchungen werden festzustellen haben, ob es sich hiebei 
um einfache Plasmaanhaufungen im Zusammenhang mit Geschehnissen in 
Plasmaknotchen selbst handelt, oder ob das Bild dadurch zustande kommt, 
dass die Lymphgefasse in offenem Zustand einspriessen. 

Bei GULLAND finden sich aber auch schon Ansatze der sweiten Theorie, - 


wonach nicht das Lymphgefassystem das Knotchen, sondern umgekehrt das 


Knotchen das Lymphgefass aufsucht. ,,Die Druse“ (d. h. das adenoid 


Knotchen) ,,liegt dem noch ungeteilten Sinus erst seitlich an und an det 
dem Sinus gegentberliegenden Seite treten die Blutgefasse ein und aus. Det 
embryonale Lymphknoten stulpt also die Wand eines Lymphgefasses in ahn 
licher Weise ein, wie ein embryonaler Nierenknauel die Wand eines Harn 
4 


kanalchens.‘‘ Im wesentlichen legt auch MAxtmow diese Auffassung seine 


Darstellung zugrunde. 


Die ersten Lymphknoten erscheinen bekanntlich i der Wand des cervicalet 
Lymphsackes.* 

Tatsachlich haben wir ja schon im 26. Kapitel gehort, dass die Aus 
buchtungen des Lymphgefassystems bei den Saugern sekundar zu Lymph 


knoten umgewandelt werden. In den Wanden der Lymphgefasse entstehet 
dann immer nach MAximMow Zellwucherungen anfanglich von wenig 
ausgiebigen allgemein-hamopoetischen, spater von ausschliesslich lymphozyto 


poetischen Potenzen. In den Lymphsacken gesellen sich dazu Sporn- und 


-+ 


Trabekelbildung, so dass die endothelbekleideten Sacke unterteilt werden 
und die endgultigen Sinus nach ALFEJEW u. a. .,Uberreste der ursprtinglichen 
Lymphsacke bzw. Lymphgefasse vorstellen“ 

ymy ympns 


Es wird Aufgabe einer kritischen Uberpriifung sein, die verschiedenen Auffa 
sungen, die sich wahrscheinlich nicht ausschliessen, gegeneinander abzuwagen. Viel 

' RANVIER bei Epsner, |. c., p. 698 

* Maximow, I. c., p. 350 

} GULLAND, Journ. of Pathol. and Bacter., Vol. IJ, Edinburgh 1&94, zitiert nacl 
|. c., p. 697 und 668. 

Epsner, |. c., p 607. 

Maximow, | p. 405 


4 

427 

| 


MAX HAUSMANN 
‘ht bestehen topographische und nutritive Unterschiede zu 


Recht. Als Impuls fur 
pornbildung innerhalb der Sacke und Gefasse kommen vielleicht 
dadurch bedingte Lymphstauung in 
rt, wie di 


mechanische 
sp. die Betracht. Es ist in der Tat 
Lymphknoten gerade im Gebiete von Gelenkbeugen usw 


zur 
icklung kommen 


Auf alle Falle aber haben wir es mit dem Zusammentreten von min- 
lestens zwei Grundelementen zu tun. Das zweite ist angioblastischer, dies- 
mal lymphangioblastischer Natur. Das erste habe ich als spezifisch differen- 
ertes Meristem bezeichnet; je nach Zeit der Bildung und je nach Tierklasse 


nag es auch einem Blastem seine Entstehung verdanken. 


die Besprechung der hamopoetischen Organe zu Ende 
haben, ist nun der Moment da, abschliessend noch einmal auf den 
zyten zuruckzukommen, dessen endgutltige Behandlung im fruheren 
1E) nicht modglich war. Wir hatten damals in 
genommen, von den 


mmenhang (s. Kap. 2 


lymphozytopoetischen Organen ausgehend, 
und Wesen der Lymphozyten zu erfassen, weil eben das Ruck- 
eine ursprungliche Gewebsform Schwierigkeiten 
Studium der letzten Organgruppe haben wir nun auch der Ent- 
stehung des Lymphozyten beigewohnt, dabei aber ein Paradoxon erlebt. Det 


unuberwindliche 


bisher sorgfaltig behutet hatten, den wir nur dort sicher 

inerkennen wollten, wo sein Zusammenhang mit einer Lymphformation aus 
scheidet endgultig tatsachlich aus der Gruppe der eigentlichen 

rmationen aus; er ist plasma-, nicht lymphbedingt, und seine Bil- 

: Orten, die man wohl mit dem Namen lymphoid und lym- 

ie aber tatsachlich mit der Lymphe nichts zu tun haben. 
Ymphozyt gelangt dann freilich dank seiner nachbarlichen Beziehung 


nicht bloss ins Blut, sondern auch in das Lymphgefassystem, aber 


dieser Umstand berechtigt nicht, die Betonung auf das lymph zu legen; kurz 


wenn wir konsequent sein wollen, missen wir nicht bloss auf die 
zeichnung lymphoid und lymphatisch, sondern auch auf den Namen Lym 


verzichten und konnen etwa von Plasmatoszyten reden. 


trennt einerseits die ,.Lymphocyten* genugend und enthalt doch 
Plasmazellen, von denen ,,heutzutage wohl allgemein anerkannt 
,aus kleinen und mittelgrossen Lymphozyten durch individuelle 


Vermehrung gewohnlich nicht begleitete und durch besondere 
-heinlich chemische Reize hervorgerufene 


Differenzierung und Rei- 
(v. MarscCHALKO, 1895)“ NAGELI* 


erwahnt daneben freilich auch myelo- 
lasmazellen 
MOW, 
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Es sind aber auch Korrekturen nicht nur formaler, sondern auch mate- 
rieller Natur anzubringen. 

Wenn der ,,Lymphozyt‘ nicht ein Kind des Lymphgefassystems ist, so 
braucht sein Vorkommen auch nicht mehr auf jene Gewebsdistrikte und auf 
jene Tierklassen beschrankt zu sein, die ein solches besitzen; damit ist auch 
ohne weiteres denkbar, und die Vermutung zulassig, dass der Plasmatozyt 
uberall dort auftritt oder doch auftreten kann, wo ahnliche nutritive Verhalt- 
nisse sein Entstehen ermoglichen. Schon ftir die Darmknotchen der Wirbel- 
tiere habe ich ja die Wahrscheinlichkeit betont, dass die Plasmatozyten- 
bildung nicht bloss an die Blutplasmabildung gebunden ist, und so werden 
wir weiterhin im Gewebe der Wirbeltiere und dann auch der Wirbellosen 
Plasmatozyten einzeln oder zu Haufen entstehen sehen, wenn nur die Vor- 
bedingung einer Ansammlung von Plasma oder einer entsprechenden ahn 


lichen Flussigkeit gegeben ist. 


Hier muss die Untersuchung von neuem einsetzen, und die vergleichende Histo 
logie wird farberisch und experimentell Wege finden mtssen, um an einer Rundzelle 
zu erkennen, ob sie eine Unterform eines jugendlichen noch nicht oder kaum differen 
zierten Amobozyten darstellt, oder ob sie schon die Differenzierung zu einem richtigen 
Plasmatozyten vorgenommen hat. Die Entscheidung wird auch in Zukunft nicht leicht 
fallen, um so mehr als man sich zwischen diesen beiden Endgliedern einer Reihe 
auch noch Ubergangsformen mit partieller Differenzierung vorstellen kann. Ich habe 
auf diese Dinge schon wiederholt im Vorbeigehen hingewiesen. 

Vor allem wird das erste Auftreten des Lipasefermentes festzuhalten sein. Eine 
Moglichkeit ist, dass es erst im Lymphknoten im Kontakt mit den Lymphsinus ent 
steht, anderseits gelangt aber Fett auch schon in das subentodermale Gewebe, umspult 
dort die plasmatischen Bildungen, so dass schon auf diesem Wege eine Anreicherung 
moglich erscheint. Endlich sind ja, im Korper zerstreut, mesodermale Fettdepots vor 
handen, deren Mobilisation ebenfalls der Bildung eines Fermentes rufen mag 

Weiterhin interessiert uns das Verhalten,unserer Plasmatozyten zum FEiweiss 
abbau. Wenn diese Zellen speziell ein Produkt der Eiweissumgebung sind, so sollten 
sie eigentlich auch Trager einer Protease sein. Eine solche wird nun den Lymphozyten 


meist abgesprochen, doch fanden Barker und Opte ,,in den Mononuclearen sowohl des 


Knochenmarks als auch des tuberkuldsen Eiters ein proteolytisches, von der Protease 


der Leukocyten verschiedenes Ferment“!. Anderseits kann das Eiweissmilieu ahnlich 
wie bei den Erythrozyten auch nur die Zellform und die gesamte vorliegende Kern 


plasmarelation herbeigefuhrt haben 


Alle diese Ausfthrungen beziehen sich auf die kleinen und mittelgrossen 
,,.Lymphozyten, wie sie uns in jedem Blutpraparat entgegentreten. Nun 
kennt aber die Pathologie auch verwandte grosse Zellformen, die sehr wohl 
anderer Herkunft sein mogen. Schon p. 374 wurde erwahnt, dass manche 
\utoren neben den typischen histiozytaren Monozyten glauben auch unreife 
lymphatische (und myeloische) Formen erkennen zu konnen. Es ist nahe 
FLEISCHMANN, Physiologische Lebenserscheinungen der Leukocytenszellen. Er 
gebnisse d. Physiol., Bd. 27, p. 11. Die morphologische Einordnung dieser ,,Mono 
nuclearen“ ist fur mich freilich unsichet 


Plasmatozyten 
als Gewebdsele 


mente 
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legend, derartige Formen, dann vor allem auch die eigentlichen grossen 
Lymphozyten nicht aus dem plasmatischen Gewebe abzuleiten, sondern sie 
als Derivate jugendlicher Lymphgefasstrecken anzusprechen, als losgeléste 
Lymphangiochymzellen oder als Lymphangiozyten, die von Haus aus An- 
wohner des Lymphstromes sind und nicht bloss sekundar dessen Bewohner 
wurden. Diese Zellen waren somit die einzigen, die den Namen Lymphozyt 


zu Recht tragen. 


Mit diesen Bemerkungen sei die Behandlung der verschiedenen Blut 
elemente abgeschlossen, und die bereits p. 398 in Aussicht gestellte, aus tech 
nischen Grunden nach p. 546 und 547 verlegte Ubersicht mége dazu dienen, 


die gewonnenen Vorstellungen festzuhalten. 


Vachdem wir im 24. Kapitel die Natur der einzelnen Blutbestandteile 
und die Art threr gegenseitigen Abhangigkeit kennengelernt haben, vollziehen 
wir jetzt die Synthese. Die Bildner der Blutkorperchen, die Angio- und die 


Ronnen auf ate verschiedensten Arten susamimentreten 


um em letsten Endes als Einheit imponierendes Organ zu bilden. Besonders 
intim wird der Zusammenhang dadurch, dass die Mesenchymelemente nicht 
bloss Zellen an das Blut abgeben, sondern auch in spateren Stadien Liefe 
ranten derjenigen Bestandteile werden, aus denen die Angioelemente das 
Ham gl in aufbau ine wesenth he Erwe iterung erfahren aann di 


blasmatischer Elemente und die Anteilnahni 


lutbildung am Dottersack und werden 
gangs kurz jprazisiert. Es folgt die Bildung in der Leber, die bei den Hol 
lastiern das Analogon zur Dottersackbildung darstellt, in ihrer typischen 
Form sich aber als ein sekundar erworbenes Charakteristikum der Sdaugetier 
yr erweist und im Zusammenhang mit dem Plazentarkreislauf stehi 
Weiterhin wird kurz auf die granulopoetischen Herde der Anamnier in 
rereich der Vor- und Urnieren und auf ahnhche Bildungen im Verlauf des 


} 


/ungewresen. Nach emigen Rritischen 


yenstand der Blutlymphdriisen wird die rote Pulpa der Milz aus dem Zu 
sammenwachsen von zwei Systemgruppen abgeleitet. Es wird weiterhin auf 
die Verwandtschaft aufmerksam gemacht, die swischen einigen Eigentiim 
lichkeiten der Muilzgefisse und den Wetssadern der Fische besteht. Auch 
eim Knochenmark wird nach einigen orientierenden Bemerkungen ttber Vor 
kommen und Histologie vor allem das genetische Prinzip berticksichtigt. Es 
werden besonders auch Uberlegungen tiber die physiologisch-chemischen Be- 
dingungen angestellt, die zum Hagl-Aufbau innerhalb des Knochenmarks 
fithren mogen; abschliessend wird auf die Steliung der Eosinophilen und 
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Das Gerinnungsproblem und die Bedeutung der Megakaryozyten und 


Blutplattchen wird einer Losung dadurch entgegengefuhrt, dass sum Aus- 
gangspunkt die Gerinnungsvorgainge bei den Wirbellosen und die Throm- 
bosenbildung der Wirbeltiere gewdhlt werden. Die Gerinnung erweist sich 
dann letzten Endes als Teilstiick eines allgemeinen V erdauungsvorganges, 
der an die Anwohner des Blutkreislaufes geknipft ist und auf den die 
gesamten Blutelemente, besonders intensiv aber die genannten Zellformen 
eingestellt sind. 

Fiir das lymphatische System endlich wird gezeigt, dass seine typischen 
Elemente, die Lymphozyten, gar nicht lymphatischer, sondern plasmatische 
Natur sind, und es werden anschliessend die neuen Bildungen besprochen, 
die sich aus der Kombination des Plasmagewebes mit epithelialen Elementen 
(Thymus) und mit archaistisch verbleibenden Lymphgefassen (Lymph- 
knoten) ergeben. Letzsten Endes wird die Stellung des Lymphozyten endgultig 
prizisiert und in einer synthetischen Tafel die im 24. und 27. Kapitel ent 


wickelte Anschauung zur Darstellung gebracht. 


Kapitel. 
PHYSIOLOGIE DER CAPILLAREN. 


Wir sind bisher in unseren Untersuchungen genetisch vorgegangen und 
haben versucht, Blut und Gefassystem aus primitiven Grundelementen unter 
Berucksichtigung von deren Elementarfunktion aufzubauen. Dabei haben wir 
die Synthese des Blutes in grossen Zugen zu Ende gefihrt. Fur das Gefass 
system aber musste die Konstruktion naturgemass luckenhaft bleiben. Nur 
die ersten Stadien der definitiven Gefass- und Herzbildung konnten einiger- 
massen bericksichtigt werden; die weitere Entwicklung darzustellen, muss 
aus ausseren und inneren Grunden unterbleiben. Wir konnen aber noch ein 
Letztes tun: vom definitiven Gefassystem ausgehen und untersuchen, wie 
weit sich an ihm archaistische, primitive Elemente erhalten haben; dabei 
werden wir unsere Aufmerksamkeit nicht, oder kaum mehr den morpho 
logischen Elementen zuwenden, vielmehr fragen, ob der Funktionsablauf, 
wie er uns von der Physiologie, eventuell auch Pharmakologie und Patho 
logie gelehrt wird, mit den von uns gewonnenen Anschauungen in Einklang 
gebracht werden kann, und ob vielleicht jene Beobachtungen durch unsere 
Ableitungen neu beleuchtet werden. 

Dieser Aufgabe soll in den letzten drei Kapiteln nachgegangen werden, 
und zwar werden wir uns im vorliegenden speziell mit-den Capillaren be- 


schaftigen, im 29. Kapitel wird die Herzphysiologie zur Sprache kommen, 
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das 30. Kapitel endlich soll das Zusammenwirken der beiden Grundelemente 
behandeln. 
Bei der Besprechung des Capillarsystems sollte es nicht schwer fallen, 


+ 


_Ubereinstimmung zu erzielen; die einzige Schwierigkeit liegt 


hochstens 

physiologischen Kenntnisse auf diesem Gebiete noch etwas 

ftig sind. Wie 

-he Interesse fur die Capillaren wahrend Jahrzehnten nur auf ihre Bedeu 

ing innerhalb der Zirkulation und fiir den Zirkulationsablauf erstreckt. Ich 

stehe mit dieser Aussage nicht allein. Unterdessen ist die Monographie von 
\ugust Krocu' erschienen und man kann bei ihm lesen: 


ich im Eingangskapitel ausfuhrte, hat sich das physiolo 


+h nattirlich jedes der grossen Organe fir den Gesamtbetrieb un 
man kaum bestreiten konnen, dass die Capillaren den wesent- 
nzen Kreislaufsystems darstellen. Es ist daher einigermassen uber 
Capillaren nicht nur kein Lieblingsgegenstand anatomischer und 
Untersuchungen gewesen, sondern 
Obgleich 


sogar in ungewohnlichem Grade ver 

etwa 200 Jahre seit der Entdeckung der Capillaren vergangen 

sie in ganz modernen Lehrbitichern der Physiologie in wenigen Zeilen 

finden, und was in den Lehrbtichern der Histologie tiber ihre Struktur 
gleichfalls hochst summarischen Charakter 

ren aber sind die Capillaren sozusagen ,wiederentdeckt’ worden 

\ufgabe experimenteller Forschung. Das 


haben, denn die Untersuchung wurde unabhangig und fast gleich- 


Interesse an ihnen muss 


rm vor etwa 7 Jahren in Angriff genommen und in raschet 


-her gefordert.” 


Zwischen besteht nur noch eine fast unmerkliche, aber 
charakteristische ifferenz, KroGu geht nach der 


Beschreibung der ana 


tomischen Verhaltnisse von den Reizreaktionen der Capillaren und vom Capil 


larkreislauf aus, um erst anschliessend den Stoffaustausch durch die Capil 
u behandeln. 


Unsere genetische Betrachtungsweise fuhrt uns um 
Stoffwechselgeschehen in und an den Capillaren zu 


hten und daraus die Zirkulation abzuleiten. Dabei ergibt sich fur beide 


Unterteilung. Beim Stoffwechselgeschehen haben wir zu 


‘m System als solchem noch selbstandige Eigenschaften 


zukommen, die es als AbkOmmling des Coeloms erkennen lassen; zweitens, 
ob auch nach der Kontaktnahme mit der Umgebung die Art, wie sich 


der Stoffaustausch in verschiedenen Capillarbezirken abspielt, noch primitive 


aktive selbstandige Eigenschaften des Endothels erkennen lasst, oder ob die 


Capillarwand nur noch passiv als Korridor zwischen Blut und spezifischem 
Gewebe dient. Bei der Zirkulation aber werden wir wieder von den lokalen 
Zirkulationsverhaltnissen ausgehen und die Intervention der nervosen und 
1 KrocH, Anatomie und Physiologie der Capillaren, 5. Monographie aus dem Ge- 
samtgebiet der Physiologie der Pflanzen und der Tiere, 1. und seither 2. Aufl 
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hormonalen Regulationsmechanismen als das sekundare Element, den Ober 
bau, betrachten. 

Der Vergleich swischen Coelom und Blutgefassen ist wohl noch nicht 
systematisch durchgeftthrt worden, und so kann ich nur einige Bruchstiicke 
beibringen. Auf die morphologische und zum Teil physiologische Verwandt 


schaft sei nur kurz hingewiesen. 


Coelom und Blutgefass sind von Endothelien ausgekleidet. Dass der endgiiltig 
platten Form der auskleidenden Zellen in beiden Fallen ein Jugendstadium mit meh: 
kubischen Zellen vorausgeht, haben wir schon frither erwahnt. Beiden Zellformen 
scheint die Fahigkeit der Eiweissekretion eigen zu sein (Kap. 25). Auf die Natu 


dieser Sekretion soll hier nicht mehr eingegangen werden. 


Eine weitere Ubereinstimmung zwischen den beiden Systemen lie; 
immunbiologischem und auf physiologisch-pathologischem Gebiet : 


Blut, wie Peritoneum, erweisen sich als kraftig bakterizid. 


Bakterien, die ins Blut gelangen, gehen in ihm zugrunde. Die Aussage darf frei 
lich nur cum grano salis genommen werden. Wurde sie immer zu Recht bestehen, 
so durfte es nie zu einer bakteriellen Aussaat auf dem Blutwege, also zu einer Sepsis 
kommen. Soviel ist aber wohl sicher, dass innerhalb der Blutbahn selbst die Bakterien sicl 
nicht, oder doch sehr viel schwieriger weitervermehren. Auch ist der bakterizide Ein 
fluss des Blutes dem Praktiker beim Anlegen etwa von Blutagarkulturen und theore 
tisch vor allem durch die Arbeiten FLUGGEs und Bucuners und ihrer Schulen bekannt 
Bei den genetischen Beziehungen zwischen Blut und Blutgefass durfen die Verhaltniss 
wohl in diesem Zusammenhang erwahnt werden. 

Auch die Bakterizidie des Peritoneums und seines Sekretes ist dem Klinike: 
schon langst vertraut; hat sie doch ihren Ausdruck in jenem drastischen Spruchlei 
eines berthhmten Chirurgen gefunden, dass man ins Peritoneum ungestraft hinein 
spucken diurfe. Erforscht wurde diese Bakterizidie vor allem beim Studium des 
Pretrrerschen Phanomens, das ja so viel zur Abklarung des Mechanismus der Immuni 


tatsvorgange beigetragen hat’. 


In der gleichen Linie mussen diejenigen Vorgange genannt werden, die 
trotz ihrer scheinbaren Gegensatzlichkeit in engem Zusammenhang mit der 
Bakterizidie und den daraus resultierenden Immunitatsvorgangen stehen, die 
Erscheinungen der Anaphylaxie’, die die Teilgebiete der allgemeinen Ana- 
phylaxie (klinisch des Shocks) und der Ortlichen Anaphylaxie (ArtHUssches 
Phanomen, Urticaria, QuINCKEsches Odem) umfassen. 

Dass sie capillar bedingt sind, und zwar nicht bloss im Sinne einer Gefasserweite 
rung, sondern durch aktive Teilnahme des Gewebes, wird heute wohl allgemein an 
genommen. Auf die Mechanismen ihrer Auslosung wird spater kurz einzugehen sein, 
hier aber hat noch der Hinweis darauf zu erfolgen, wie die Erkrankung auch des 
Peritoneums von ahnlichen shockartigen Symptomen begleitet sein kann. Auch KroGH 

1 Siehe Lehrbucher der Bakteriologie und der Immunlehre 

? Siehe Kap. 24 E, Eosinophile, p. 384; KAMMERER, I. c.; DOrr, Die [diosyncrasien, 


im Handb. d. inneren Medizin von Stahelin und Bergmann; Mayeruorer, Pirquets 
{llergiebegriff etc. Ergebn. d. inneren Medizin, Bd. 36 
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betont diese Tatsache nachdrucklich. Man bringt eine derartige Wirkung der Peri- 
onitiden klinisch mit der Ausdehnung des Entztndungsherdes, mit der Verschiebung 
ler Blutverteilung, vor allem aber mit der energischen Resorption von Giften in 
Zusammenhang. Es ist aber bei alledem noch nicht recht ersichtlich, warum diese 
esorbierten Gifte gerade an den Capillaren ihren Angriffspunkt nehmen und so den 
Shock auslosen. Verstandlicher aber wird der Zusammenhang, wenn wir uns der 
nneren Verwandtschaft erinnern, die wir fur Peritoneum und Capillarsystem postu- 
ren. Die Erscheinung wiirde dann etwa in das Gebiet der sympathischen Entziin- 


jungen hineingehoren. 


Bedeutungsvoll ist unter dem gleichen Gesichtspunkte auch die Tatsache, dass 
tuglandol sowohl als physiologischer Erreger des Gefasstonus gilt (s. u.), als auch 


letzter Zeit mit Vorliebe fiir die Behandlung der Peritonitis herangezogen wird 


Soviel von den Eigenschaften, die dem Capillarsystem spezifisch anzu- 
gehoren scheinen und die zugleich noch eine gewisse Verwandtschaft mit 
lem Coelom dokumentieren durften. Wir haben sie als Sekretion gewertet, 
la sie sich eben nach dem Blute hin auswirken. Selbstverstandlich kann auch 
ine Sekretion nicht aus der Luft schépfen, sondern sie muss ihre Anleihe 


n der Nachbarschaft machen, muss eine Resorption zur Voraussetzung 


Diese Resorption spielt nun weiterhin in der Physiologie der Capillaren 
ine grosse Rolle, eine orossere als die Sekretion, da sie nicht bloss die Auf 
nahme von Substanzen umfasst, die nachtraglich zu Sekreten umgeformt 
der zu ihrer Bildung anderswie notwendig sind, sondern da es sich dabei 
iuch noch um jene Substanzen handelt, die von den, Capillaren schlechtweg 
vom Gewebe nach dem Blute weitergeleitet werden. Wahrend nun beim 
Lymphgefassystem die vasopetal verlaufende Resorption erhalten ge 
blieben ist, resp. durch dessen Ausbildung die Moglichkeit einer reinen 
Resorption wieder geschaffen wurde, tritt am Capillarsystem ein zweites 
Moment in Konkurrenz, die rucklaufige vasofugale Funktion, die Stromung 
vom Blut nach den Geweben. Wir sind im 25. Kapitel auf diese Dinge ein 
retreten und haben auf diesen Funktionswechsel oder auf die Funktions 
<ombination hingewiesen, die sich im Kontakt unseres Gefassystems mit den 
verschiedenen Geweben ergeben. Hier nun fragen wir nicht mehr nach dem 


les Transportes. 


Unter Hinweis und in Er 


ung von p. 310 sei folgendes ausgefuhrt. Eigentliche Gewebselemente und Blut 
apillaren sind durchschnittlich so eng ineinandergeschoben, dass es mancherorts ein 
tles Bemiihen erscheint, praktisch auch noch die verschiedenen Provinzen des Ge- 
ns auseinanderzuhalten, und so beschrankt sich fir viele Korperteile die Er 
rschung auf das Studium der zu- und abfliessenden Safte, also arterielles Blut einer 


seits, vendses Blut und Lymphe anderseits. Dieses Vorgehen war in iruherer Zeit 
rechtfertigt, wo man iiber die letzten morphologisch-topographischen Verhaltnisse¢ 
ch nicht im Klaren war, wo also beispielsweise direkte, intrazellulare Verbindungs 


134 
1933 
< 4 
aben. 
Material, das transportiert wird, sondern nach der Art (gg 
Die Orientierung in dieser Materie ist nicht leicht = 
are) 


435 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 


kanale den Zusammenhang von Blut und Lymphe vermitteln solltent. Heute miissen 
wir trotz aller methodologischen Schwierigkeiten scharf zu trennen suchen. Nicht nur 
von der Morphologie diktierte Uberlegungen verlangen dies, sondern die Physiologie 
selbst ist bei der Verfolgung eines von Haus aus anderen Problems, der Lymphbildung, 
immer wieder darauf hingewiesen worden, dass im Raume zwischen Blut und Lymphe 
selbst sich folgenschwere Veranderungen abspielen miissen. Der Umstand, dass die 
Filtrations- und Diffusionstheorie Lupwics ihr Korrelat in der Sekretionstheorie 
HEIDENHAINS gefunden hat, spricht ja deutlich genug, und gar die zellular-physio- 
logische Theorie Asuers stellte das Gewebsgeschehen in den Mittelpunkt und verwies 
das Gefassgeschehen in sekundare Stellung. 


Es fihren uns also morphologische Deduktionen, wie bei der physio 
logischen Analyse gewonnene experimentelle Ergebnisse dazu, den regionalen 
Geschehnissen nachzugehen. Zwei Wege scheinen gangbar. Der eine ist 
neuerer, zum mindesten teilweise morphologischer Natur, verfolgt Sub- 
stanzen, die morphologisch direkt oder durch mikrochemische Reaktionen 
identifizierbar sind, auf ihrem Wege aus der Blutbahn ins Gewebe und even- 
tuell die Lymphbahn; es sind das Untersuchungen, denen wir in friheren 
Kapiteln schon begegnet sind, speziell bei der Darstellung des reticulo-endo 
thelialen Systems. Die andere Forschungsrichtung wendet sich an ein Ge 
webe, das durch seine histologischen Verhaltnisse: gleichf6rmigen, weit 
maschigen Bau, verhaltnismassig geringe Blutversorgung, geringe Dignitat 
des versorgten Gewebes, die ja bis in die letzte Zeit physiologisch fast vollig 
vernachlassigt worden ist, offenkundig die einfachsten Verhaltnisse bietet, 
das Bindegewebe. Das Zuriickgehen auf dieses Gewebe ist um so verlocken- 
der, als die Natur selbst an ihm einen experimentellen Beitrag zu unserer 


Frage zu leisten scheint, in der — pathologischen Ausbildung von Odemen, 


Dabei ist es moglich, eine Flussigkeit zu gewinnen und der Untersuchung zu 
unterziehen, die normalerweise nicht oder kaum erhaltlich ist, und dieser Vorteil uber- 
wiegt den Einwand, dass man es vielleicht mit einer pathologisch zusammengesetzten 
Flissigkeit zu tun habe, deren Kenntnis uns in dem Verstandnis des physiologischen 
Geschehens nicht fordere. Der Vorteil ist um so grosser, als in der Natur Schadi- 
gungen jedes einzelnen der verschiedenen Momente realisiert sind, deren Zusammen- 
spiel bei der regionalen Gewebsphysiologie in Frage kommt, namlich vermehrter Zu- 
fluss arterieller Flussigkeit, verminderter Abfluss durch Stauung innerhalb der Venen- 
oder Lymph-Gefassbahnen, Schadigung der Gefasswandungen, Alteration des lokalen 
Stoffwechsels. Es werden dadurch auch einer experimentellen Nachprtifung die Wege 


gewiesen. 


Das eigentliche Experiment wieder bewegt sich in zwei Richtungen: es 
versucht am lebenden Organismus etwa Odeme zu erzeugen, eben durch 
Variation der physiologischen Grossen, oder es baut vollig synthetisch auf. 
Die relativ einfachen Verhaltnisse, wie sie im Unterhautzellgewebe oder an 

‘ Historisches siehe bei KLEMENSIEWICz, Die Pathologie der Lymphstromung, im 


Handbuch d. allgem. Pathol. von Krehl und Marchand, II, 1, der auch sonst das ganze 
Problem mit grosser, klarer Uberlegtheit behandelt. 
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einer Sehne vorliegen, mussen ja stets dazu verlocken, die Natur in Modellen 


physikalisch-chemischer Natur nachzuahmen. 


Die Gefasswand wird mit einer Membran markiert. Die Druckverhaltnisse inner- 
halb und ausserhalb dieser Membran lassen sich willkiirlich regulieren; der Abfluss 
kann kontrolliert, die Zusammensetzung der Flussigkeit diesseits und jenseits der 
Membranen frei gewahlt werden; sie ist jederzeit der Analyse zuganglich. Endlich 
kann man die Membran selbst verschieden wahlen, oder sie in ihrer Durchlassigkeit 
beeinflussen. So erhalten wir die Moglichkecit zu Experimenten, die zwar das Natur- 
geschehen selbst nicht vollig getreu nachzubilden, die uns aber, zerlegt, die Wirkung 
verschiedener Faktoren zu demonstrieren vermogen und in uns dadurch die Hoffnung 


erwecken, der Losung des Ratsels naherzukommen 


Besonders mathematisch, chemisch und physikalisch geschulte Kopfe, 
die nicht gewillt sind, vor dem Begriffe des Vitalismus schlechtweg zu kapt- 
tulieren, sind immer und immer wieder von dieser Forschungsrichtung an- 


vezogen worden. 


Jedes isolierte physikalische, chemische und zum Schluss physikalisch-chemische 
Erklarungsmoment war bisher geeignet, einzelne Beobachtungen zu erklaren, doch 
bemeisterte es die Totalitat der Lebensbeobachtungen nicht; kaum war aber die Un- 
zulanglichkeit der einen Betrachtungsweise aufgedeckt und zugegeben, tauchte als 
lata morgana eine neue auf, die der Anwendung auch auf unseren Fragenkomplex 
rief. In der Tat waren die Fortschritte im Gebiet der physikalischen Chemie, zum 
Teil durch unseren Gegenstand induziert, derartig gross, dass die Erwartung gerecht- 
fertigt schien, diese Wissenschaft sei imstande, vollgultige Paradigmata der naturlichen 
Verhaltnisse zu liefern; und wenn wir auch heute eingestandenermassen nicht so weit 
sind, so wird doch immer wieder die Hoffnung ausgesprochen, dass es mit dem Fort- 
schreiten der physikalisch-chemischen oder ahnlicher Kenntnisse gelinge, eine rationelle 
Begrundung der physiologischen Erscheinungen zu erhalten, cine Begrundung, die des 
Ruckeriffs auf den Vitalismus nicht mehr bedurfe. So sehen wir, wie sukzessive dic 
jeweils neuen Errungenschaften der exakten Wissenschaften zur Losung des Problems 
herangezogen werden. Der Ubertritt der Flussigkeit aus dem Gefasslumen in seine Um- 
gebung wird als Filtration gedeutet, dann wird die Diffusion herangezogen, allein oder 
in Verbindung mit der Lehre vom osmotischen Druck; nachher lernt man dann den 
Quellungsdruck der Eiweisskorper kennen (den onkotischen Druck ScHApEs) und in 
letzter Linie das Donnangleichgewicht im Ausbau der von ZANGGER inaugurierten 


Membranfunktion! 


Vel. hierzu neben KLEMENSIEWICZ ectwa: 

Overton, Uber den Mechanismus der Resorption und Sekretion, im Nagelschen Hand- 
buch d. Physiol., I], 2 

OrHME, Grundzitige der Oedempathogenese. Ergebn. d. inneren Medizin, Bd. 30 

Scuape, Uber Quellungsphystologie und Oedementstehung. Ergebn. d. inneren Medizin, 
Bd. 32 

Meyer-Biscn, Physiologie und Pathologie der Lymphbildung. Ergebn. d. Physiol., 
Bd. 25 

HeinricH ZANGGER, Uber Membranen und Membranfunktionen, Ergebn. d. Physiol., 
sd. 7 


HitcHcock, Eiwetsskorper und Donnan-Gleichgei 


Ergebn. d. Physiol., Bd. 24. 
Paut Meyer, Der kolloidosmotische Druck biologischer Fitissigketten. Ergebn 


Physiol., 
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Auch KroGu bemuht sich, in seinen Vorlesungen! den Nachweis zu er- 


bringen, dass chemisch-physikalische Krafte zur Erklarung der Austausch- 


vorgange genugen. Der Gasaustausch erfolgt durch Diffusion, die auch den 
grossten Anspruchen etwa des Muskels zu genugen vermag; wenn in Driisen 
der Durchtritt von Kristalloiden in entgegengesetzter Richtung des Konzen- 
trationsgefalles erfolgt, so ist an dieser sekretorischen Arbeit die Drisenzelle 
und nicht eine Sekretion des Endothels schuld. Uber die Wasserverteilung 
zwischen Gewebe und Blut entscheiden mit ihrem osmotischen Druck die E1i- 
weisskolloide, die nur dem Blut, infolge der durchschnittlichen Undurchlas- 
sigkeit der Endothelien fur Kolloide nicht auch den Geweben angehoren. 
Weiterhin ist von entscheidendem Einfluss der capillare Blutdruck Filtra 
tionsdruck und endlich die Anderung der Endothelrohrdurchlassigkeit, die 
teils bei der Erweiterung der Capillaren zustande kommt, aber auch ohne 
vorausgehenden Kaliberwechsel entstehen mag’. 

In den angewandten Beispielen versucht Krocu, auch die Resorption 
im Darm aus den Gesetzen der Diffusion und Osmose zu deuten. Er erklart 


aber selbst noch neue Versuche fur dringend erforderlich. 


Solche Versuche werden, wie mir scheint, auch noch die Lymphgefassbarriere 
als aktive Membran in ihren Uberlegungsbereich ziehen mussen, eine Uberlegung, die, 
soviel ich weiss, nur selten gemacht wird. Und doch kann die Durchlassigkeit de: 
Lymphgefassmembran nicht eine konstante Grosse physikalischer Natur sein. Man be- 
rucksichtige einerseits, dass die experimentelle (CoHNHEIM) Ausschaltung der Lymph- 
gefassableitung nicht zu Odemen fuhrt, die, Ableitung also kompensatorisch von den 
Blutgefassen besorgt wird, anderseits erinnere man sich an jene Falle, wo patho- 
logische Verstoptung der Lymphgefasse etwa durch die Filaria bancrofti und deren 
Eier (Manson) Lymphstauung erzeugt. Auch KLEMENSIEWICZ erwahnt Tatsachen, 
die die Sonderstellung und das wechselnde Verhalten der Lymphgefassmembranen 


und des Lymphtransports beleuchten’*. 


I:xperimentelle Versuche und Ergebnisse, auf die ich eben hingewiesen 
habe, scheinen meiner Tendenz, die biologische Wertigkeit des Endothels 
auch bei den Austauschvorgangen zu unterstreichen, zuwiderzulaufen. Ohne 
aber auf das noch Rudimentare dieser physikalisch-chemischen Deutungs- 
versuche, deren gedanklichen Wert ich hoch schatze, besonders hinzuweisen, 
kann gesagt werden, dass sie meine Grundauffassungen letzten [endes doch 
nicht zu erschuttern vermogen. Sie versuchen, fur gegebene Phasen des Aus- 
tausches mathematisch formulierbare. Vorstellungen zu erbringen; je weitet 
aber die experimentelle Forschung vordringt, um so mehr muss sie auf den 
Wechsel der ,,Konstanten® Rucksicht nehmen. Die Membrandurchlassigkeit 

1 


p. 9 und 10 der 1. Auflage. 
In der 2. Auflage 1929, in die ich eben noch Einsicht nehmen kann, wird, ge 


stutzt auf neuere Arbeiten von LaNpis usw., dem Wechsel der Durchlassigkeit ohne 
vleichzeitige Erweiterung eine grossere Bedeutung zuerkannt 
Vel. KLEMENSIEWICZ, |. c., etwa p. 412 und 446 
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ist sowohl fur KLEMENSIEWICz' als auch fiir Krocu und fur SCHADE eine 
nach Capillarort, nach Funktion der Umgebung, Zustand und Menge des 
Gefassinhaltes wechselnde Grosse. Nun ist es aber klar, dass letzten Endes 
in diesem Wechsel das Wesentliche liegt und nicht in dem Nachweis, dass 
auch an einer Zellmembran physikalisch-chemische Vorgange sich abspielen 
konnen. Nur dieser Wechsel vermag uns die Sukzession des Geschehens 
einigermassen verstandlich zu machen. Im nattrlichen Geschehen ist es 
nun nicht ein Experimentator, der diesen Wechsel vornimmt, sondern not- 
gedrungen werden die biologischen Vorgange innerhalb der Zellassoziation 
selbst einen solchen herbeifthren mussen. Vor allem wird man den spezi- 
fischen Zellen diese Fahigkeit zutrauen. Ihr Arbeits- oder Ruhezustand wird 
in erster Linie uber das Verhalten der Capillarwand entscheiden. 

Mit dieser Feststellung ist ganz allgemein das Primat des biologischen 
Geschehens gesichert, in unserem Zusammenhang interessiert aber speziell 
noch das Verhalten des zweiten Partners, des Endothels. Uber dieses kann 
a priori nichts ausgesagt werden. Es ist ja wohl moglich, dass es infolge der 
Umkehr des Funktionsablaufes, wie wir ihn im 25. Kapitel kennengelernt 
haben, seine zellulare Selbstandigkeit verlieren kann, dass es in manchen Fallen 


zermurbt, zur mehr oder weniger toten Membran degradiert wurde. Aber 


auch diese Annahme, die fur jeden Fall wieder nachzuprifen ist, verliert 


ihre prinzipielle Bedeutung durch die Feststellung, dass es sich um einen 
sekundaren Zustand handeln muss und nicht um das primitive Verhalten. 
Im Anfang war die Zelle und nicht die Membran, das Hautchen (ich meine 
naturlich hier die histologisch differenzierte Membran, nicht die Grenzschicht 
der Zellen mit ihren Membranfunktionen) ; und wie das Interzellulargewebe 
des Bindegewebes letzten Endes zellularen Ursprungs ist, so sind die Capillar- 
rohren von Haus aus Verbande von Zellen, die hochstens nachtraglich durch 
die Uberlagerung von Resorptions- und Transsudationsvorgangen ihre Zell- 
natur verloren haben kénnten. Ontogenetisch, aber auch regeneratorisch ent- 


stehen die Gefasse nicht aus Membranen, sondern aus Zellknospen. 


Nun sind diese Experimente nicht bloss gemacht, um speziell das Geschehen 
innerhalb des Bindegewebes moglichst genau zu erfassen, sondern unausgesprochen 
liegt den Versuchen, die chemisch-physikalische Natur der biologischen Vorgange 
nachzuweisen, der Wunsch und die Erwartung zugrunde, aus den einfacheren un 
belebten Modellen zuletzt das Lebende, die organisierte Zelle oder den organisierten 
Korper uberhaupt entstehen zu lassen. Doch erweist sich die Hoffnung, auf diese Art 
und durch diese Experimente hinter die eigentlichen Geheimnisse der organischen 
Natur zu kommen, als triigerisch, haben doch unsere Einwande allgemeine Gultigkeit 

Auch ein kausal denkender Naturforscher braucht vor dieser Erkenntnis nicht 
zurickzuschrecken. Vielleicht kommen wir rascher dazu, die biologischen Gesetzlich- 
keiten wirklich zu erfassen, wenn wir uns einmal Rechenschaft daruber abgeben, dass 


der Versuch, in der Biologie nur mit physikalisch-chemischen Grossen als dem einzig 


Vel. KLEMENSIEWICzZ, I. c., etwa p. 390 ff. 
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kausal Aufschlussreichem zu rechnen, untauglich ist. Die biologischen Gesetze verlangen 
eben eine andere Behandlung und eine andere (eventuell auch mathematisch andere) 
Formulierung. 


Auch wenn der physikalisch-chemischen Auffassung die restlose Losung 
des Membranproblems gliicken sollte, sieht sie sich bald neuen Schwierig- 
keiten gegentiber. In der Tat besteht ja nicht bloss ein Zusammenarbeiten 
von Gewebe und Capillare wahrend des aktuellen Zellgeschehens, sondern in 
jedem Organ herrscht schon baulich zwischen den beiden Partnern die 
»wunderbarste’ Ubereinstimmung: eine Einstellung auf die funktionellen 
Bedurfnisse der spezifischen Zelle in Bezug auf Capillarzahl und Capillar 
struktur. Fur all diese Dinge wird der nur das Wie des Geschehens erfas- 
sende Biophysiker und Biochemiker einzig teleologische Griinde vorbringen 
konnen, wahrend bei einer biologisch-genetischen Betrachtungsweise das 
Problem zwar erst recht sich aufrollt, unter Heranziehung von Zelltropismen, 


von symbiotischen Zellbeziehungen aber auch erfolgreich vertieft werden kann. 


KrocH hat zahlreiche Beispiele dieser Ubereinstimmung zwischen spezifischem 
Gewebe und Capillaren beigebracht und errechnet. Es besteht aber nicht bloss ein 
zahlenmassiger, sondern auch ein struktureller Zusammenhang. Nach KLEeMENsriewicz! 
besitzt jedes Gefassystem ein Capillargebiet, dessen Wandung eine der Organfunktion 
eigentumliche Kolloidmodifikation darstellt. ScHADE? zahlt diesbeziigliche Beispiele auf. 

Nun konnte man immerhin den Einwand erheben, dass eben an jedem Ort die 
Lage zwischen jeweilig verschiedenem Hammer und Amboss die Membran verschie- 
denartig beeinflusse, ihr die jeweils geeignete Funktion passiv verleihe. Die Analys« 
der merkwiirdigsten Beispiele aber, die Durchlassigkeit der Darm- und vor allem der 
Lebercapillaren fiir Eiweisskolloide® lasst die zellulare Deutung weitaus plausibler e1 
scheinen. Die Lebergefasse sind durch die Kuprrerschen Sternzellen charakterisiert, 
und so ist es am naheliegendsten, dass auch der Eiweisstransport (wenn es sich uber 
haupt um einen einfachen Transport handelt) unter ihrer Vermittlung erfolgt. Wir 
haben diese Zellen frither schon als archaistische Uberreste, als primitive Endothelien 
charakterisiert, und wir haben ihnen ja auch mit die Fahigkeit zugeschrieben, das 
Blutplasma zu bereiten. 

So erscheint ganz allgemein die zellulare Funktion als das Primare, die Variation 
nicht als eine sekundar erworbene Ejigenschaft einer von Haus aus gleichformigen 
Membran 


Wenn es nun auch gelingen sollte, den Stoffaustausch unter moglichster 
Ausschaltung einer aktiven biologischen Tatigkeit der Endothelien zu er- 
klaren, so mussen wir auf diese wieder zuruckgreifen, sobald wir die Zir- 
kulationsverhdltnisse der Capillaren deuten wollen. Einen vertieften Einblick 
in diese Dinge haben auch hier eigentlich erst die letzten Jahre gebracht. 
Fur die Physiologen waren fruher die Capillaren, wie schon mehrfach betont, 
in erster Linie Durchgangskanale, deren hamodynamische Wirkungen fast 

1 KLEMENSIEWICZ, I. ¢., p. 395. 


SCHADE, l. c., p. 428. 
3 KrocH, |. 1.. Aufl. p. 191 
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ausschliesslich interessierten. Man rechnete dabei in erster Annaherung vor- 
zugsweise mit der Konstanz der Zahl und der Weite der Capillaren; daneben 
kannte man auch Schwankungen, die durch die Wirkungen von Nerven- 
ventren und Gefassnerven erklart wurden. Es war, wie ich schon im 1. Kapitel 
ausfuhrte, die klinische Medizin und die allgemeine Pathologie, die dem 
zirkulatorischen Eigenleben der Capillaren zuerst grosseres Interesse ent- 
gvegenbrachten. In der klinischen Medizin waren vor allem die Studien tuber 
die Wirkungen physikalisch-therapeutischer Beeinflussung (Hydrotherapie, 
spater A. Bier mit theoretischem Ausgangspunkt) wichtig, dann folgten die 
capillarmikroskopischen Studien. In der Pathologie zwang die Analyse oOrt- 
licher Zirkulationsveranderungen (Hyperamie, Ischamie, kollateraler Kreis- 
lauf, zirkulatorische Storungen bei der Entzundung) schon fruh zur Beschaf- 
tigung mit dem Gegenstand. Erst zuletzt begann die eigentliche Physiologie, 
sich des Gegenstandes anzunehmen, brachte dann aber gleich die schdnste 
Entdeckung Krocus, dass, je nach dem funktionellen Zustand, die Blutver- 
sorgung eines Gewebegebietes in mehr oder weniger hohem Masse abgerie- 
gelt werden kann. Diese Abriegelung bringt es dann mit sich, dass die Capil- 
laren wohl noch fur das Blutplasma, aber nicht mehr fur die morphologischen 
Blutbestandteile durchgangig sind hier leiten Faden hintber zu den 
Weissadern der Fische und den Bedingungen der Entstehung des Lymph 
systems und der Zirkulationsverhaltnisse in den Plasmaknotchen; vgl. Kap. 
26 und 27 —. Daneben kommt es auch nur zu einfacheren Schwankungen 
der Capillarweiten. Die meisten Erforscher der verschiedenen Gebiete waren 
sich wohl daruber einig, dass diese Schwankungen selbstverstandlich auf die 
Gesamtzirkulation Ruckwirkung haben (vgl. Kap. 30), dass sie aber in erster 
Linie von den Bedurfnissen des mit Blut bedienten Gewebes diktiert werden, 
und Brer hatte hiefur ursprunglich’ den Ausdruck des ,,Blutgefthies der 
Organe“ gepragt. Will man sich uber den Mechanismus dieser Wirkungen 
Rechenschaft geben, so liegt es nahe, sie mit der Anhaufung von Stotfwech 
selprodukten in den umgebenden Geweben in Zusammenhang zu _ bringen. 
Wie und wo die Stoffwechselprodukte auf die Capillaren einwirken, steht 
wohl noch nicht in allen Einzelheiten fest. Letzten Endes steht die Beein 
flussung zweier Elemente in Frage. EBBECKE, einer der verdientesten For- 
scher auf diesem Gebiet*, sieht die Verknupfung besonders eng. Er betrachtet 
die Capillarwand nicht als eine dunne Membran, sondern ,,als zusammen- 
gesetzt aus lebenden, zu mancherlei Funktionen befahigten Zellen’**. So 


spricht er, unter Hinweis auf den entwicklungsgeschichtlichen Standpunkt, 


dem Endothel die Fahigkeit der Phagozytose und der amoboiden Beweglich- 


1 


MARCHAND, Handbuch d. Pathol., Bd. II, 1 
2 Siehe seine Zusammenfassung: Errecke, Gefdssreaktionen, in den Ergebn. d 
Physiol., Bd. 22 


3 EBBECKE, l. c., p. 456 
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keit zu. Amoboide Beweglichkeit und gerichtete Kontraktionen durch Aus- 
bildung muskularer Elemente gehen aber ineinander tiber, ,,die embryonale 
Muskelzelle ist noch amoboid beweglich (ENGELMANN)‘', ,,Sobald aber Capil- 
larwande starker durch Druck und Zug beansprucht sind, werden nach ent- 
wicklungsmechanischen Grundsatzen (Roux, OppeLt, R. THoma) die kon- 
traktilen Elemente in der Richtung der Muskelzellen ausgebildet.‘‘?. So ist 
es nicht ausgeschlossen, dass auch die Endothelzelle selbst, wie die Adven- 
titiazellen, wenn auch in weniger entwickelter Weise, kontraktil wird. Die 
amoboid bewegliche Endothelzelle bleibt unbeweglich kugelig rund, solange 
sie eine grosse Oberflachenspannung besitzt. ,,.Wenn nun spannungserniedri- 
gende Stoffe aus dem Gewebe zur Capillarwand diffundieren, fuhren sie zu 
einer Abnahme der Oberflachenspannung an den Endothelzellen, was einer 
grosseren Nachgiebigkeit und Dehnbarkeit der Capillarwand gleichkommt 
und die Capillaren weit macht‘, usw.* Gewiss eine sehr elegante Verbindung 
der beiden Funktionen der Capillarwand. 

Genetisch hat Ensecke sicher richtig geschaut. Ich erinnere speziell auch 
an die zahlreichen Beispiele von Coelomzellen mit basalen Muskelfasern, die 
wir bei den Wirbellosen kennengelernt haben. Ich erinnere an die mesenchy- 
matose Form des sprossenden oder stationar gebliebenen embryonalen Endo- 
thels. Ob aber der beschriebene Mechanismus auch noch bei den ausgewach- 
senen, differenzierten Endothelien spielt, ist eine zweite Frage, die man 
a priori kaum entscheiden kann. Man kennt freilich auch fur dieses Endothel 
und seine Kerne Formanderungen je nach dem funktionellen Geschehen. Aber 
bei all diesen Veranderungen kann der Einwand erhoben werden, es handele 
sich um passive Formveranderung unter dem Einfluss der das eigentliche 
Endothelrohr umschliessenden konstringierenden Zellelemente, der Peri- 
zyten. An diesen Perizyten lasst denn auch KroGuH und dies ist die zweite 
der vorhin erwahnten Moglichkeiten die Stoffwechselprodukte der Gewebe 
angreifen. 

Diese Perizyten sind schon langst bekannt*. Die von RouGer und dann 
von S. Mayer beschriebenen Zellen gehoren in erster Linie hieher; die 
Pathologen (MarcHAND, AscHorr) rechnen ihre Adventitiazellen ohne wei- 
teres dazu. Die neue histologische Bearbeitung des Gebietes verdanken wir 
VimtTrup (auf Anregung KroGus) und ZIMMERMANN. Trotzdem bestehen 
noch charakteristische Differenzen. Wahrend Vimtrrur die Verastelungen der 
genannten Zellen als Muskelfibrillen betrachtet, wird von ZIMMERMANN die 
muskulare Natur wieder in Zweifel gezogen. Man gerat bei diesen Erorte- 
rungen wohl zu sehr in Spitzfindigkeiten hinein, und Enpecke hat mit seiner 

1 EBBECKE, |. p. 454. 

EBBECKE, I. c., p. 455. 


5 EBBECKE, Il. c., p. 456. 
Siehe Epner, Handbuch d. Gewebelehre, III, 2; Kroeu, |. ¢.; Maximow, ¢ 


545 


4 
A 
, 24 
Perizyte) 
| 


Bindegewebsbildungen 


fibrillares Bindegewebe 
( Fibroblast) 


Schleimgewebe 


d 


Histiozyten 


Amobozyten 


(primares) 


we 


mobozytenblastem 


Mesenchym 


via Plasmodium 


UNLIIZUILO FFI 


(sekundares) 


Monozyt Eosinophile Mastzelle Plasmatozyt 


Ektodet m 
sung 


Gefassendothel 


Mesoderm 


dur’ 


Entoderm 


primares 


Coelom 


Mesoblast 


fa 


5, 


4 


S, 


Angiochym 
Angioblasten ; 


( exotropisches Coe 


Angiothel 


Coelom > definitives 
Seitenplatte 


intracoelomatose 


Coelomozyten 


/ 


Coelom 


Vv 


erste Generation 


zweite 


Myelozyt 


Generation 


Leukozyt 


spezialgranulierter 


IADINIJIZ 


Schema XII. Ableitung des Blute 


| 
| 
/ 
& 7. 
& 
y 
@) 
Perithes = 
je Se, 
XEndothe 2%, 
Erythroblast Myeloblast Megakaryozyt 
Blutplattchen 


Knorpelgewebe —-————> Knochengewebe 


Knochenmark 


Gefass- 
knospe 


Ni Aufbauelemente 


der Roten 


Kombination von Amobozyten u. 
Angiozyten 


Entwicklung der 


Lymphknoten 


der Fische odu . Modu 


Meristem 


oO 
mittel- 


~V, 
™Dho, 


Plasmatozyt 


kleiner ®@ Lymph- 


angioblasten 


grosser 


nd der hamopoetischen Organe. 


4 
Ge 
| 
Rote in Zerfall | 
Rote 
Sinus LOK Pulpa 
imopoetischen Organe. — Milz 
> 0 ©) 
all Nabel Thymus autochthon] /immigriert ? 
Nabelvene 
| 
4 » 
ore 


MAX HAUSMANN 


oben wiedergegebenen funktionellen Betrachtungsweise ftir diese Zellart 
sicherlich recht. Auch Maxtmow ist dieser Ansicht, wenn er sie’ als undiffe- 
renzierte Zellen vom Stamme der embryonalen Bindegewebszellen anspricht, 
denen eine Entwicklungsmoglichkeit nach verschiedenen Richtungen (Histio-, 
zyten und Fibrozyten) zukommt, die aber auch, und das ist fur uns beson- 
ders wichtig, neuen glatten Muskelzellen ihren Ursprung geben konnen. Sie 
sind nach seiner Meinung von aussen her als dem Gefass ursprunglich 
fremde Elemente an dieses herangelangt, wahrend ich habe schon einige 
Male darauf hingewiesen? — ftir andere Autoren (MARCHAND, G. HERzOG) 
lie Perizyten die aussere Schicht eines wuchernden Endothels darstellen. 
Beide Arten von Bildung glatter Muskulatur sind uns von den Wirbellosen 
her gelaufig. Der letztgenannte Modus unterstreicht besonders nachdrucklich 
die Verwandtschaft mit dem Coelom. 

Wir sind dem Gebiet der Capillarkontraktilitat genaht, indem wir vom 
lokalen Stoffwechsel ausgingen und die Abriegelung oder die Verengerung 
der Capillaren eben als dessen Funktion betrachteten. 

Nun werden aber die Capillaren auch anderweitigen Einflussen unter 
stehen, sind sie doch Glieder eines den ganzen Korper umspannenden Systems 
geworden. Diesen Fragen konnen wir naherkommen, wenn wir die Capillar- 
kontraktilitat selbst in den Mittelpunkt der Betrachtungen stellen. Auch der 
Nachweis spezieller kontraktiler, zum mindesten pericapillarer Elemente lasst 
dieses Vorgehen gerechtfertigt erscheinen, muss doch entsprechend unseren 
Deduktionen ohne weiteres erwartet werden, dass auch einmal den Capillar- 
rohren die primar fuhrende Rolle gegentber den Geweben zukommen wird. 
(ganz abgesehen von all den theoretischen Uberlegungen hat sich die experi- 
mentelle Erforschung dieser Fragen historisch so gestaltet, dass von vorn- 
herein das dem Auge am besten, oder fast alleinig zugangliche Gebiet in den 
Mittelpunkt der Betrachtungen gestellt wurde. Wenn man durch einen exo- 
genen Reiz ein Gewebe beeinflusst, so ist das Sinnenfalligste die Schwankung 
der Blutzufuhr, und man kann in erster Annaherung die Versuche so durch- 
fuhren, dass man diese Einwirkung von Reizen auf die Grosse der Blut- 
zufuhr feststellt, ohne zu untersuchen, ob diese Wirkung durch unmittel- 
baren Angriff direkt am Gefassystem zustandegekommen ist, ober ob es 
sich um eine infolge von primarer Gewebsschadigung induzierte sekundare 
Reaktion des Gefassrohres handelt. Wohl die meisten Untersuchungen sind 
denn auch unter dieser Voraussetzung gemacht worden; eine weitere Ent- 


wicklung erfolgte dann in der Richtung, dass man die Erscheinungen am 


Gefassystem selbst feiner zu analysieren lernte und dabei erkannte, dass die 


MaxImow, l. c., p. 287. 
* Siehe etwa p. 395 und 397, p. 524 und die vorstehende genealogische Tafel 
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Regulierung der Blutzufuhr nicht bloss von den Arteriolen diktiert, sondern 
dass eben die Capillaren selbst kontraktil sind, und damit betreten wir das 
von EBBECKE und von KRroGH so erfolgreich inaugurierte Gebiet der Capil- 


larreaktionen. 


Untersucht und analysiert wurden exogene physikalische Reize (mechanische 
Keize, Warme, Licht, elektrische Reizung), chemische Reize (Korper der anorganischen 
und organischen, speziell der physiologischen Chemie, Alkaloide, Pharmaka): endlich 
nahert man sich immer mehr den endogenen Faktoren, die normaler- oder patholo- 
gischerweise das Spiel der Capillaren und ihren Tonus beherrschen. Besonders bedeu 
tungsvoll sind die Untersuchungen tiber das Histamin geworden, einma!l weil damit 
von DALE und RicHarps besonders sorgfaltige Analysen eingeleitet wurden, anderseits 
weil Histamin oder eine histaminahnliche Substanz im Korper selbst gebildet wird 
und hier auch normalerweise eine Erweiterung der Capillaren auszulosen erscheint 

Von hier fihren die Erwagungen zu anderen, im Korper nur in geringen Mengen 
vorkommenden, aber funktionell bedeutungsvollen Substanzen. Es handelt sich im 
wesentlichen um Produkte der inneren Sekretion, das Adrenalin und das Pituitrin 
Wir werden auf diese zwei Substanzen im letzten Kapitel noch zurtickzukommen 
haben. Hier mag nur vorausgenommen werden, dass nach den Experimenten KroGHs 
Pituitrin, also ein Hypophysenhormon, oder eine ihm ahnliche Substanz, auch not 


malerweise im Blut kreisend, den Tonus der Capillaren aufrechterhalt: 


Mit der fortschreitenden Kenntnis einer Rethe capillarerweiternder und 
capillarkontrahierender Agenzien drangt sich dann immer mehr und mehr 
der Wunsch auf, diese nach ihrem Wirkungsmechanismus zu gruppieren. 
HEUBNER hat schon 1907 zwischen entzundlichen und reinen Capillargiften 
unterschieden; erstere treffen alle Gewebselemente, fur letztere wird eine 
selektive Wirkung auf die Capillaren angenommen. Fur die neueren Autoren 
werden die Moéglichkeiten naturgemass vielgestaltiger. Ich gebe eine Uber 
sicht der Einteilung, wie sie sich aus der Darstellung KroGus in der zweiten 


\uflage seines Buches ergibt. 


Unter dem Einfluss von neueren Arbeiten, besonders von Lewis, hat sie eine 


etwas andere Form angenommen als in der ersten Auflage, und vor allem ist auch 
die Definition der verschiedenen Begriffe eine andere geworden. Bearbeiter dieses Ge 
bietes werden sich dieses Umstandes in ihren Darstellungen bewusst sein mussen, soll 


nicht Verwirrung eintreten. 


KROGH also unterscheidet : 
\. Die direkte Wirkung auf die Elemente der Capillaren. 
Dabei bleibt die Wirkung lokalisiert (direkte Wirkung 1m engeren 
Sinne) (1) 
oder sie wird fortgeleitet (2) 
(vielleicht) durch die Rougetzellen (2a) 


und durch Nervenfasern (Axonreflexe, echte Reflexe) (2b). 
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Die indirekte Wirkung 
I. durch Freiwerden von reaktionsausl6senden Substanzen in den Ge- 
webszellen; 
deren Wirkung bleibt lokalisiert 
oder sie wird fortgeleitet wie sub 
II. durch primare Nervenerregung. 


Gleichzeitige Wirkungen auf Blutgefasse und Nervenendigungen. 


KROGH weist selbst darauf hin, dass die Einordnung der verschiedenen 
\genzien in die aufgestellten Kategorien provisorischen Charakter hat; es 
ist auch nicht meine Aufgabe, weitere Einzelheiten zu referieren. Es durfte 
aber aus den schon gemachten Ausftthrungen hervorgehen, eine wie grosse 
Bedeutung dem lokalen Geschehen zukommt. Fuir unsere Auffassung ist dies 
ja eine Selbstverstandlichkeit, fur die klassische Physiologie aber sind ganz 
neue Gebiete aufgegangen. Der Einbruch in die klassische Lehre ist um so 
bedeutungsvoller, als die Forschung der letzten Jahre gezeigt hat, dass auch 
dort, wo das alle Vorstellungen beherrschende Nervenmoment in Frage 
steht, neben der zentralen Wirkung auch einer lokalen Beeinflussung und 
Tatigkeit der Nerven grosse Bedeutung zukommt. 

\uf diese Dinge mag nun noch kurz eingegangen werden, nachdem wir 
oben die nach unserer Auffassung primitiven Beziehungen von nervenfreien 
Geweben und Gefassen zum Ausgangspunkt gewahlt hatten. Es ist eine recht 
alte Erkenntnis der Physiologie, dass die Kontraktilitat der Gefdsse unter 
der Herrschaft von Vasomotoren steht, also von Nerven, die als Vasokon- 
striktoren und Vasodilatatoren die entsprechenden Veranderungen der Ge- 
fassweite herbeifuhren. Die Erforschung dieser Fragen in ihren FEinzelheiten 
hat wohl zu den schwierigsten Kapiteln der Physiologie gehort'. Sie war 
nach der topographischen Seite (Verlauf der Gefassnerven, unter- und uber- 
geordnete Zentren) sehr muhselig und bereitete auch den Vorstellungen viel 
Schwierigkeiten (Wirkung der Vasodilatatoren). Immer wieder bestand das 
heisse Bemithen, Ubereinstimmung mit den klassischen Vorstellungen der 


Physiologie des Zentralnervensystems zu erzielen. Zur direkten motorischen 


Wirkung der sympathischen Nervenfasern gesellten sich der Reflexbogen 


und die zentrale Erregung. 

Mit der Entdeckung, dass auch die Capillaren regelmassig von Nerven 
begleitet werden (BEALE, 1860; GLASER, 1920), lag es nahe, diese Vorstel- 
lungen auch auf die Capillaren zu ubertragen; doch erwiesen sich die aus 
der Neuronenlehre gewonnenen Vorstellungen, wie KRroGH betont, als unzu 
langlich. Man kam zu der Erkenntnis des Axonreflexes, wonach innerhalb 
eines motorischen oder sensiblen Nerven eine Erregung uber eine gewisse 

1 Siehe Ticerstept, Die Innervation der Gefiasse. Physiologie des Kreislaufs, 2 
Aufl, Bd. IV; Graser, Die Innervation der Blutgefasse, in L. R. Millers Lebensnerven 
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Nervenstrecke sich ausbreiten kann, um dann nach einer Collateralen des- 
selben Nerven abzufliessen, ohne dass der ganze Ganglienzellenmechanismus 
zu spielen brauchte. Es musste weiterhin zur Vorstellung der antidromen 
Leitung gegriffen werden: die Erregung der Vasodilatatoren erfolgt durch 
zentrifugale Leitung innerhalb der sensiblen Nerven. Und nun wird in letzter 
Zeit der Mechanismus dieser Vasodilatation gerade dahin abgeklart, dass 
lokale Stoffwechselprodukte (die dem Histamin verwandte oder mit ihm 
identische H-Substanz) die Vasodilatatoren lokal erregen. 

So werden also auch ftir jene Geschehnisse, die mit den Nerven ver- 
knupft sind, die lokalen Ereignisse massgebend oder doch bedeutungsvoll. 
Kinen Ausweg aus der immer mehr drohenden Komplizierung sehe ich darin, 
dass wir uns die im 19. Kapitel gewonnenen Vorstellungen zu eigen machen. 
Dann wird man die Nervenzellen (und Nervenfasern) bei den Wirbeltieren 
entsprechend ihrer epidermalen, sinnesphysiologischen Genese nur als Zellen 
mit gesteigerter Sensibilitat betrachten. Dank dieser Eigenschaft merken sie 

- ganz popular gesagt — rascher, was in den ihnen zugeordneten Organ- 
zellen vorgeht, als diese selbst es zu tun vermogen und ziehen daraus schneller 
die Konsequenzen. Das ist wohl eine Vorstellung, die dem von PAWLOw ge- 
schaffenen Begriff des Analysators genahert werden darf'. Dadurch, dass die 
einzelnen Nerven sich innerhalb des Nervensystems gegenseitig beeinflussen, 
wachst dann aus dieser analytischen Teilfunktion notgedrungen die Integration 
des ganzen Korpers heraus. Die den Gefassen vorstehenden Nervenzellen 
inklusive Nervenfasern sind also im Prinzip nichts anderes als feiner reagie- 
rende Gefasszellen selbst, und so ist es weiter nicht erstaunlich, dass dje Reize 
auf beide Elemente gleichsinnig wirken. Die Nervenzelle reagiert aber wie 
gesagt durchschnittlich feiner und vielleicht mit einer gewissen Latenzzeit 

rascher; schaltet man, bei den Degenerationsversuchen, die superponierte 
Nervenwirkung aus, so kommt die ursprungliche Gewebsreaktion zum Vor- 
schein. Hie und da wird dann auch der Nerv effektiv primares Element, dank 
seiner anderseitigen Korrelationen. 

Aus dieser Darstellung ergibt sich, dass wir es am gleichen Ort letzten 
Endes mit dem Zusammenwirken von drei Elementen zu tun haben: lokales 
Zellelement, Blutgefass und Nerven. Von diesen bleibt das erste zum min- 
desten direkt lokalgebunden, wahrend fur das Blutgefass und das Nerven- 
system weitgehende korrelative Bindungen bestehen, die uns im Schluss- 
kapitel beschaftigen werden. Wir haben gemass der ganzen Darstellung das 
Zusammengehen von Geweben und Blutgefass ohne weiteres als das Primare 
bezeichnet und die Symbiose mit den Nerven als sekundaren Oberbau be- 
trachtet. Diese Annahme lasst sich nun auch induktiv sttitzen. Ontogenetisch 


treten Gewebe und Blutgefass sehr frih in Kontakt. Das Einwachsen der 


1 Siehe Paw.Low, Hochste Nerventatigkeit der Tiere, etwa Artikel 17, 19 und 22. 
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Sympathicusfasern erfolgt dagegen ganz allgemein relativ spat; so werden 
Grenzstrang und Ganglien beim Menschen erst zu Beginn des zweiten em- 
bryonalen Monats zum ersten Male nachweisbar'. Phylogenetisch geben 
weder TIGERSTEDT noch BRUCKE* tiber die Vasomotoren der Fische eine An- 
gabe. Bemerkenswert ist weiterhin, dass auch bei ausgesprochendsten Tra- 
gern von Vasomotoren diese nicht gleichmassig dem ganzen Gefassgebiet an- 
gehoren. Lange Zeit stand es uberhaupt zur Diskussion, ob das Gehirn oder 


die Lunge mit Vasomotoren versehen sei. 


ledentalls sind es nur vereinzelte Nerven, die mit dem Halssympathicus das Ge- 
erreichen, ,,verhaltnismassig schwach, so dass sie sich in vielen Fallen sogar nicht 
isen lassen*™*. Die Lungenvasomotoren verlaufen nicht im Vagus, noch (lang« 
nstritten) 1m Sympathicus, sondern erreichen die Lungen tuber die Brustnerven' 
Histologisch ist nun der Nachweis von Nerven ftr alle Gefasse ge- 
lungen’; anderseits ist es vielleicht ebenso bemerkenswert, dass die Inner- 


len intensiv und verschiedenartig erfolgt. Die Annahme ist 


vation verschiec 
naheliegend, man habe es mit sekundaren Beziehungen zu tun. Vielleicht 
lassen sich aus derartigen Verschiedenheiten auch einmal Schlusse ziehen 


auf verschiedenartige Interessen, die der Nerv und seine Zelle an der Sym 


‘rschiedenen Geweben und Blutgefasselementen hat. 


\bschluss dieses Kapitels ist noch auf eine letzte Frage hinzu- 

Die Verengerung und Erweiterung der Capillaren entscheiden uber 

die Blutmengen, die wahrend einer gegebenen Zeit durch einen bestimmten 
Bezirk hindurchfliessen. Sie werden ihrerseits die Durchflussgeschwindigkeit 
beeinflussen, sie entscheiden aber normalerweise nichts 

Stromrichtung. Diese ist ja auch unter physiologischen Umstanden 

in fur allemal eindeutig bestimmt, sie geht vom arteriellen Capillarende zum 
venosen, gemass den stromaufwarts und -abwarts herrschenden Druckver- 
haltnissen. Nur in pathologischen Verhaltnissen, wenn eine Stase entstanden 
Embolien die Blutversorgung neu reguliert wird, besteht das 

Stromrichtung. Die Aufgabe wird aber 


haufig nicht, ‘r nur mangelhaft gelost; ob die tatsachlich beobachteten 
Umkehrungen der Stromungen® nach ihrem Mechanismus vollig analysiert 
sind, ist mir nicht bekannt. Auch physiologisch hat das Problem zum 
mindesten einmal phylogenetisch bestanden: dem primitiven capillaren Ge 
fassystem der Cyklostomen muss die Fahigkeit innewohnen, durch die Folge 
1; 


des Kontraktionsablaufes die Stromrichtung anzugeben; endlich muss auch 


die Stromungsrichtung schon mechanisch eindeutig bestimmt 


Hertwigschen Handbuch, Bd. II, 2, 
Handbucl d verg] P] ysiol., Bd I 


EV, 167 


/ 
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, 44 
Si? 
Ipiliare 
1 NEUMAYI p. 361 
> Bricke im 
|. 
* Siehe TIGERSTEI 
Siehe GLASER, I. « 
MARCHA? m Handbuch d. Pathol., Bd. II, 1, p. 27 
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ist, am Herz, im Innenrohr wenigstens der Ablauf der Reizleitung noch sinn- 
gemass verankert sein. 


Davon mag im nachsten Kapitel d's Rede sein. 


Die Funktion der Capillaren wird aufgeteilt in das Stoffwechselgesche 
hen und in die zirkulatorische Komponente. Beim ersteren werden suerst 
diejenigen Momente kurz erwihnt, die im Eigenleben der Capillarzellen noch 
verwandtschafthiche Beziehungen sum Coelom erkennen lassen. Anschliessend 
wird das beim Kontakt von Gewebe und Gefiss sich abspielende regionale 
Geschehen skizsiert, auf die Versuche hingewiesen, die Vorgange genauer cu 
analysieren, am beststudierten Beispiel des Bindegewebes aber gezeigt, dass 
das Primat endgiltig nicht den physikalisch-chemischen Vorgdangen, sondern 
der lebenden Zelle suerkannt werden muss. Diese spielt auch bei der Zirku- 
lation, deren Genese eng mit den Stoffwechselvorgangen zusammenhangt, dic 
wesentliche Rolle. Als aktive Elemente werden die Endothelien und Perizyten 
genannt. Das Studium der Gefdssreaktionen laisst die verschiedenen Mecha 
nismen erkennen, nach denen die Zirkulationsschwankungen, speziell die Ver 
dnderungen und Erweiterungen der Capillaren zustandekommen. Urspriing 
hich beteiligen sich daran zwei Elemente, spesifisches Gewebe und blut- 
gewebe; sekundar gesellt sich dazu ein drittes Element, das Nervensystem, 
das den Vorgdngen bei- und tibergeordnet wird. Die einfachste Deulung des 
komplexen Verhaltens des Nervensystems ergibt sich aus den Deduktionen 
des 19. Kapitels. 


209. Kapitel. 
PHYSIOLOGIE DES HERZENS', 


Wenn wir versuchen, Beziehungen zwischen der klassischen Herzphysio- 
logie und unseren aus der genetischen Betrachtung gewonnenen Anschau 
ungen nachzuweisen, werden wir von einem Herzen ausgehen, das dem Ein- 
fluss der ausseren Herznerven entzogen ist. Damit greifen wir auf das uber 
lebende, isolierte Herz zuruck, das in der experimentellen Physiologie eine 
so grosse, ruhmreiche Rolle gespielt hat und spielt. Eine weitere Reduktion 
der in den Herzaufbau eintretenden Elemente erhalten wir, wenn wir uns 
an em fruhembryonales Herz halten: es ist dadurch charakterisiert, dass es 
rhythmische Kontraktionen ausubt und damit die wesentlichste Herzfunk- 
tion erfullt, ohne dass schon Ganglienzellen zu ihm vorgestossen waren* 


' Vel. dazu Kap. 16, 19, 23 B und 26 


* Siehe Bd. I] von Ticerstepts Physiologie des Kreislaufs, 2. Aufl 
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Auch bei diesem Thema und gar bei der Synthese des 30. Kapitels kann es sich 
nicht darum handeln, die ausserordentlich ausgedehnte, uber viele Jahrzehnte sich 
rstreckende Literatur aufzuzahlen oder gar zu ihr kritisch Stellung zu nehmen. Ich 
halte mich daher vorzugsweise an die letzte klassische Darstellung aus den Jahren 
192I—23, an Ticerstepts Physiologie des Kreislaufs. Wie sehr das Thema gegenwartig 
wieder zur Behandlung reizt, geht aus zahlreichen Zusammenfassungen, geschweige 
lenn Originalarbeiten der letzten Jahre hervor'. 

Mit diesem Gebilde sind wir beim untersten physiologischen Forschungs- 
gebiet angelangt ; wir werden uns aber noch weiterhin erinnern, dass es histo- 
genetisch aus zwei Hauptelementen besteht, einem primitiven Endothelrohr 
und einem darum gestulpten Pericardialsack. Beides sind fur uns gleichwer- 
tige Anteile, der innere Schlauch durch Austritt und Neuaufbau primarer 


Coelomelemente gebildet, der aussere tibrigbleibendes sekundares Coelom, Mit 


umgekehrter Gewebslagerung stossen sie aneinander und fugen sich schliess- 


lich zu einer Einheit zusammen. Durch diese Aufteilung sind wir dann bei 
einer Gruppierung angelangt, die im Prinzip durchaus den Verhaltnissen ent- 
spricht, die wir im vorausgegangenen Kapitel fur die Capillaren kennengelernt 
haben. Der Herzschlauch entspricht den Capillaren, der Pericardialsack, spe- 
ziell sein inneres Blatt, ist das um- und anliegende Gewebe, ursprunglich 
durch eine Lucke vom Endothelrohr getrennt. 

\Wir werden nun zunachst am Endothelschlauch die im vorausgegangenen 
Kapitel aufgestellten zwei Haupteigenschaften der Capillarwand nachzu- 
weisen haben: die Durchlassigkeit nach der Umgebung und damit den Stoff- 
austausch zwischen Gefassinhalt und Myopericardialmantel einerseits und die 
Regulierunge des Durchflusses durch das Rohr anderseits. Zu diesen all- 
gemein capillarbedingten Fragen stellt sich eine herzspezifische, die Frage 
nach der Anregung zur Stromung uberhaupt und, damit verknupft, die Frage 
nach der Richtunggebung der Stromung. Anschliessend werden wir zu er- 


Ortern haben, ob auch in der Tatigkeit des spateren Herzens noch die endo- 


GER, Normale und pathologische Physiologie der Rhythmik und Koordi- 
lerzens. Ergebnisse der Physiologie, Bd. 32 (Literatur) ; 
GERS, Die pathologische Physiologie des Kreislaufs bei Klappenerkrankungen 
Physiol., Bd. 29; 
tAYER, Uber Tonus und Kinetik und deren Einfluss auf die Grosse uid Dyna- 
mik des Herzens im muskelkraftigen und muskelschwachen Zustand. Ergebn. d. Physiol., 


Physiologische Grundlage und Klinik des unregelmassigen Hers- 
nisse der inneren Medizin, Bd. 20. 
senannten Ergebnissen dazu eine Reihe Aufsatze von vorwiegend klini- 
schem 
Von Monographien seien erwahnt: 
W. R. Hess (1), Die Regulierung des Blutkreislaufes. Thieme 1930 
W. R. Hess (11), Die Regulerung der Atmung. Thieme 1931. 
Arbeiten konnten nicht oder nur noch in geringem Umfange verwertet 
Teil sind sie neuer als mein erstes Manuskript (1930), zum grossen Teil 


ful ie Dinge aus, die meiner Zielsetzung schon ferner liegen; sie stellen einen 
Oberbau dar, fur den ich ein brauchbares Fundament liefern mochte, ohne die An- 
gliederung selbst durchwegs zu vollziehen. 
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theliale Komponente erkennbar bleibt. Die Antwort lautet bejahend. Fiir das 
volle Verstandnis des Uberganges vom peristaltischen Fortbewegungstypus 
zu dem mit dem Begriff der Automatie verkniipften Herzschlag miissen wir 
freilich letzten Endes auch auf den zweiten Partner zuriickgreifen, den 
Coelomsack, und nach Darstellung seiner primaren Leistungen die Art und 
Weise untersuchen, wie zwischen ihm und dem Endothelschlauch die funk- 
tionelle Verkoppelung erfolgt. Wir werden hier dem intramuralen Nerven- 
system eine bedeutende Rolle zuerkennen, allerdings auch hervorheben, dass 
ein Zusammenschluss primar selbst ohne Zutun des Nervensystems durchaus 
moglich scheint. Noch ein Schritt weiter fuhrt uns zu einer ersten Nennung 
der ausseren Herznerven. Wie sie das Herz funktionell beeinflussen, wird 
logischerweise erst in den nachsten Kapiteln gezeigt werden, wo uns das Herz 
nicht mehr als isoliertes Organ, sondern eingespannt in den ganzen Kreislauf 
entgegentritt. 

Der Stoffaustausch in unserem primordialen System spielt eine bedeu- 
tende Rolle, er hat uns schon wiederholt beschaftigt. Ich fasse zusammen: 
Ubertritt von Nahrstoffen aus dem primitiven, Deuteroplasma_ fihrenden 
Kntoderm bedingt die Bildung eines Darmsinus, der vom Coelom umfasst 
wird und in den die ersten Coelomozyten uberwandern. Die Coelomozyten 
schliessen sich zum Angiothel zusammen, das seine hinteren Wurzeln in die 
Leber-Dotter-Anlage eintaucht, den Nahrstrom damit kanalisiert und dann 
sekundar nach aussen abgibt, in den zwischen Endothelrohr und Coelom- 
blasen noch bestehenden Hohlraum. Wir haben es mit einem ftir hochorgani- 
sierte Nahrstoffe (Eiweiss-Lipoide) durchgangigen Rohr zu tun. v. TSCHER- 
MAK gibt fur einige Fische ausdrucklich an’, dass der genannte Hohlraum 
gefullt ist, wie der Endothelschlauch selbst, erst mit einer gelben Masse (also 
wohl Dotter), dann mit rotem Blut. 

Dieser Hohlraum wird sekundar durch die Wucherung des einfassen- 
den Coeloms gefullt. Es entsteht der myoepicardiale Mantel, der seinerseits 
vom Endothelrohr so lange gespeist werden muss, als nicht ein Koronar- 
kreislauf ihn davon unabhangig macht. Definitiv ist also das neugebildete fer- 
tige Gewebe nur noch bei den Amphibien, denen mit wenigen Ausnahmen 
(Cryptobranchus japonicus)* der Koronarkreislauf fehlt, auf die Ernahrung 
durch das Endothelrohr hindurch angewiesen. In den ubrigen Fallen be- 
schrankt sich die Ernahrung durch direkte Imbibition auf das Endocard; fur 
dieses, wie fiir die bekanntlich gefasslosen Klappen muss eine Ernahrung 
durch das umgebende Blut logischerweise postuliert werden, es sei denn, dass 
eine Durchtrankung vom subendothelialen Gewebe her stattfinde. 

Das Klappengewebe ist freilich, soweit man es beurteilen kann, recht wenig an- 
spruchsvoll, so dass dieser Austausch kaum grosse Dimensionen annehmen wird. In 

1 


TSCHERMAK, zitiert nach TIGEeRSTEDT, |. c., Bd 
BRUCKE, |. c., p. 1032. 
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der Pathologie bedeutungsvoll ist, dass im Blut zirkulierende Bakterien an der Endo- 
thelwand haften, sich in das Klappengewebe vorschieben und damit die Herzklappen 


ndung provozieren konnen. 


Fur die Capillaren im allgemeinen haben wir die Zirkulation und 


Richtung meist als durch die Herztatigkeit determiniert betrachtet 


die Regulierung der Zirkulationsgr6sse ins Auge gefasst. Es 

auch Autoren, die im Vordringen des Blutstromes innerhalb 

r Capillaren auch ein aktives Element erkennen wollen und fur den arte 
‘iellen Schenkel der Capillaren, wie ich es zu Ausgang des 28. Kapitels an- 
in aktives, peristaltisches Moment beschreiben’. Mag dem nun sein 


1 


m wolle, jedenfalls muss im Herzendothelrohr die Bewegung ,,spon- 
entstehen. Die erste Bewegung des endothelialen Herzschlauches zeigt 
‘ristaltischen Charakter. v. TSsCHERMAK® beschreibt sie fiir einige 
fur Vogel und Saugetiere® werden die ersten Herzkontraktionen 
bezeichnet. Mit dieser Konstatierung verliert sich aber das 

des ersten Herzschlages, oder besser, die ganze Erscheinung wird 
gleichen Nenner gebracht mit einer ftir das ges: » Tierreich cha 


‘hen Bewegung uberhaupt. 


Erscheinung beizubringen, 1 cht Aufgabe vorliegendet 
zellular-physiologischem Geschehen tief verankert, 


11 


das Arbeitsprodukt einer Zelle als Erreger der assozierten 


Kap. 10), bestatigt sich an ihr. 
ersten Zirkulation auf eine Peristaltikwelle 
Stromungsrichtung. So gut, oder so wenig 
dass innerhalb des Magen-Darmkanals bei Zufuhr der 
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bereits die physiologische Eigentiimlichkeit dieser Capillaren kennengelernt, fiir Ei 
weiss durchlassig zu sein, und auch morphologisch ist die Begrenzung so fadenscheinig, 
dass man diskutieren konnte, ob tiberall eine vollige Grenze bestehe. Jedenfalls ist diese 
Gefasswand etwas Besonderes; so liest man bei Braus!: 

,ln der Leber haben die venodsen Wundernetze als einzige Wandbekleidung eine: 
feinen Belag, der auf weite Strecken keine Kerne hat. Man hat deshalb vielfach g¢ 
glaubt, es sei uberhaupt kein Endothel vorhanden. In Wirklichkeit scheint es sich um 
ein sehr diinnes Plasmodium zu handeln. Die Zellen sind nicht gegeneinander abge 
grenzt, haben aber in weiten Abstanden voneinander Kerne, in deren Umgebung Kort 
chen gespeichert werden. Bei vitaler Farbung treten diese Stellen besonders hervor 
(Abb. 173). Wegen der -sternformigen Anordnung der Kérnchen um den Kern herun 


heissen sie Sternzellen (Kuprrersche Zellen).“ 


Wenn dann schliesslich Herz und Leber topographisch von einander ab- 


geruckt sind, besteht also die Moglichkeit fort, dass die Leberprodukte mit 


Leichtigkeit ans Herz gelangen, mag nun die feinste Histologie so oder anders 
sein. Diese Moglichkeit wandelte sich zur Gewissheit, als ASHER und seine 
Schule zeigen konnten, wie beim ausgebildeten Tier die Leber ein Hormon 
abgibt, das die Herztatigkeit anzuregen vermag. 


Es liegen mir, von Prof. ASHER freundlichst ubersandt, drei diesbeztigliche 


\rbeiten vor. TAKAHASHI” findet, dass das isolierte Frosch- oder Schildkrotenhet 
starker und rascher schlagt, wenn seine Durchstromungsflussigkeit vorher durch die 
Leber hindurchgegangen ist. TAKAHASHI spricht von einer sympathicusfordernder 
Wirkung dieser Leberperfusate; zugleich ist die Erregbarkeit des Nervus vagus herab 
gesetzt. Die Wirkung der genannten Flussigkeit ist nicht durch deren Ejiweissgehalt 
bedingt, sicher auch nicht wesentlich durch den Zuckergehalt 

RICHARDET® gelangt mit veranderter Methodik zum gleichen Resultat. Bryer. 
endlich findet*, dass die Leberperfusate und Extrakte je nach der zur Verwendun; 
kommenden Konzentration verschieden wirken, mit zunehmender Konzentration geht 
die beschleunigende Wirkung in ‘langsamende tuber: die Vaguserregbarkeit wird 
erhoht, endlich geht auch die Verstarkung des Herzschlages in Verminderung tuber. Di 
normalen Wirkungen von Atropin und Azetylcholin erfahren durch die Vor 
durch die Leberperfusate und Leberextrakte eine vollige Umkehrung. Der 
folg wird durch chemisch reine Cholate in entsprechenden Verdunnungen 
erzielt®. Da die Cholate Derivate des Cholesterins sind, kommt dem Cholesteri1 
wechsel der Leber zum Teil hormonale Bedeutung zu (und damit ergibt sic 


Parallele zur Cholinbildung im Darm zwecks Regulierunge der Darmautomatie) 


Ks besteht also auch bei den ausgebildeten Wirbeltieren eine direkte 
Beziehung zwischen Leber- und Herztatigkeit. Man wird aber diese Form der 
Beeinflussung nicht ohne weiteres identifizieren durfen mit der primitiven Art, 
wie der embryonale Herzschlaueh von der Leber aus in Bewegung gesetzt 

' Braus, Anatomie, II, p. 331 

TAKAHASHI, Chemische Regulierui 

p. 468 ff. 

3 RICHARDET, Titel wie oben. Biochem. Zeitschr., Bd. 166, p. 317 

* BEYELER, Titel wie oben. Biochem. Zeitschr., Bd. 178, p. 351. 

* Siehe dazu auch Matsuyama, Humorale Regulierung des Herzschlages durcl 
Cholat. Zeitschr. f. Biologie, Bd. 86, p. 495 
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wird. Dafur reden die Analysen der betreffenden Vorgange eine viel zu ver- 
schiedene Sprache: fur die primitiven Verhaltnisse haben wir als Nachst- 
liegendes angenommen, dass die Materialansammlung direkt dem Material- 
transport ruft, beim endgultigen Herzen handelt es sich um die hormonartige 
Wirkung einer Lebersubstanz von Cholatcharakter, die, auf dem Blutweg 
dem Herzen zugefuhrt, an diesem nicht mehr eine peristaltische Bewegung, 
sondern einen Bewegungsmechanismus auslést oder via Nervensystem doch 
beeinflusst, der im Herzen selbst verankert ist und seine seit langem beschrie- 
bene und bewunderte Automatie ausmacht. 

Anderseits liegt immer wieder die Versuchung nahe, die beiden Phano- 
mene nicht als zufallige Koinzidenzfalle aufzufassen, sondern als eine im 
Grunde gleichsinnige Erscheinung, die nur dadurch eine andere Form an- 
genommen hat, dass das Instrument ein anderes geworden ist, dass im Herz- 
bau selbst Veranderungen eingetreten sind, die einen anderen Angriffspunkt 
fur die Leberprodukte und einen anderen Ablauf der Herzerregung herbei- 
fuhren mussten. Wir wollen also die beiden Bewegungsformen miteinander 
vergleichen; sind beide letzten Endes gleicher Natur, so werden wir auch 
nicht zogern, die Einheitlichkeit der Leberwirkung anzuerkennen. Im ubrigen 
sei der Vergleich Selbstzweck, und seine erste Hauptaufgabe ist erfullt, wenn 
ie Frage allgemein zur Abklarung bringt, ob in der definitiven Herz- 
die primitive Funktion des Endothelschlauches untergegangen ist, 


im neuen Gebilde noch zum Ausdruck kommt. 


ungen. Wahrend fur die peristaltische Bewegung tbliche Voraus- 

ein fortzubewegender Inhalt ist, vollzieht das Herz seine Bewegung 

auch wenn es keinen Inhalt fuhrt, vollig isoliert. Einzige Bedingung fur seine 

it beim Warmbluter ist die Durchsptlung seiner Koronargefasse mit 

einer geeigneten Speiseflussigkeit. Man bezeichnet dieses Verhalten eben als 

\utomatie. Ein weiteres Charakteristikum dieser Automatie ist dann die be- 

sondere Form der Herzaktion, der Herzschlag, der in augenscheinlichem 
Gegensatz zur peristaltischen Fortbewegung steht. 

Bei naherem Zusehen sind nun diese Gegensatze nicht so ausgesprochen, 
wie es nach den eben gemachten prinzipiellen Formulierungen scheinen mochte. 
Wir wissen, dass auch Gewebsrohren, die sich typisch peristaltisch kontra- 
hieren, ihre Bewegung ohne Materialtransport vollziehen konnen, dass der 
Bewegungsmechanismus also in der Rohrwand selbst festgelegt ist. Somit ist 
die R6hrenfullung durch adaquates Material auch hier nicht mehr die einzige 
Voraussetzung der Aktion, vielmehr gentgt die Reizauslosung, um die Be- 


egung in Gang zu bringen, also etwa ein Nervenreiz (Vagus), dessen Aktion 


A 
lurch ein chemisches Agens (Cholin) sensibilisiert werden kann; analog greift 


das Leberhormon nach den Untersuchungen ASHERs am Herznervensystem 


an. Anderseits ist beim Herzen die Lumenfullung nicht bedeutungslos, 
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kann doch! durch einen ,,zweckmassig gewahlten Binnendruck’’ auch das 
Wirbeltierherz erregt werden. 


Es besteht also mehr ein quantitativer Unterschied. Wahrend beim Verdauungs 
rohr die Lumenfillung das wesentlichste Moment darstellt, und die besonders von 
BoLpyreEFF? schon lange betonte, nach seiner Auffassung dem Sekrettransport dienend¢ 
periodische Eigenbewegung dagegen zuriicktritt, ist beim Herzschlauch der Fiillungs- 
druck causa adjuvans geworden, und spielt der in seiner Wandung verankerte Auto 
matismus die Hauptrolle. 


Auch zwischen den beiden Fortbewegungsmodi besteht ein innerer Zu 
sammenhang. Er wird freilich dadurch verschleiert, dass der Kontraktions 
ablauf am Herzen ein anderer geworden ist, eine durchaus eigenartige Form 
angenommen hat; wenn wir aber das faktische Geschehen nochmals vernach 
lassigen und nur den Voraussetzungen des automatischen Funktionsablaufes 
nachgehen, so ruckt die Verwandtschaft ohne weiteres in ein helleres Licht. 
Die Automatie hat in erster Linie zwei derartige Voraussetzungen: eine Reiz- 
bildung und eine Reizleitung. Beide sind an das Reizleitungssystem gebunden. 
Dieses wiederum ist aber nach der Deutung, die ich ihm im 26. Kapitel ge 
geben habe, angiotheler Herkunft, und so ergibt sich zwanglos die Abhangig- 
keit auch der Automatie von dem Endothelschlauch. Damit aber ist der An 
schluss an die primaren Verhaltnisse gewonnen, und der einzige Unterschied 
besteht darin, dass es gleichsam nur noch virtuelle Peristaltikwellen sind, die 
uber diesen Endothelschlauch als Erreger hinweghuschen, wahrend die eigent- 
liche Tat, die mechanische Fortbewegung, einem zweiten System anver- 
traut ist. 

Die Erregungsvorgange spielen sich wie folgt ab: Die Reizbildung er 
folgt zuerst normalerweise am Venensinus, am Keith-Flackschen Knoten, und 
wird von hier aus auf dem Wege eben des Reizleitungsbundels uber Vor 
hof, Aschoff-Tawara-Knoten, Hissches Bundel, Purkinijesche Fasern den ver 
schiedenen Herzabschnitten tbermittelt. Wird die normale Reizubermittelung 
unterbrochen (am bekanntesten durch die Stanniusschen Ligaturen), so er 
langen die mehr peripherwarts gelegenen Abschnitte die Fahigkeit der Reiz 
bildung, und damit wird auch die Automatie dieser Herzabschnitte wieder 
hergestellt, die vorher durch die Vorherrschaft des Sinus latent geworden 
war. Die Reizbildung besteht, wie D—EmMoor und unabhangig HABERLAND1 
zeigen konnten*, in dem Auftreten eines spezifischen Erregungsstofies in 
erster Linie im Sinusgebiet ; aber auch aus den iibrigen Abschnitten des Reiz- 

1 TicEersTepT, |. c., Bd. II, p. 6 ff. 

2 Bo_pyrerrs neueste Darstellung siehe Ergebn. d. Physiol., Bd. 29, Die perio 
dische Téatigkeit des Organismus und ihre physiologische Bedeutung; vgl. auch die 
Arbeiten von Cannon, American Journal of Physiology, Bd. 29, und von CarLson, 
American Journal of Physiology, Bd. 31 ff. tber die Hungerbewegung. 


3 Reizbildung und Erregungslettung im Wirbeltierhersen. Ergebn. 4. 
Physiol., Bd. 25. 


V orausselsun 
des automa 
tischen Bew 
gungsablau 


Reizhildui 
und Reizleitu 
an Endothel 
schlauci 
gebundei 


A 
23 
550 


MAX HAUSMANN 


lasst sich ein Extrakt herstellen, der imstande ist, ein still 


geschwachtes Herz wieder zur Tatigkeit zu bringen. 


s Neuland und somit noch nicht endgultig abgeklart, 
gerenzung der beiden Mechanismen, Reizbildung und Reiz- 
‘n; es erhebt sich weiterhin die Frage, wie die ASHER- 
Befunde miteinander zu ‘einen sind; endlich wird 
Substanzen in Zweifel ge 
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ruckt die effektive Tatigkeit der meisten' Wirbeltierherzen von diesem Typus 
vollig ab, sehen wir durch Klappenapparate voneinander getrennte Herz- 
abschnitte, deren Tatigkeit zwar sich folgt, aber innerhalb des einzelnen Ab- 
schnittes zur straffen Einheit zusammengefasst erscheint. Diese Abweichung 
nun lasst sich auf zwei Momente zuriickftthren; die eine Eigentitmlichkeit, 
die Unterteilung des Herzschlauches und die Entstehung von Klappen, steht 
noch im Einklang mit den Capillareigenschaften des primitiven Schlauches, 
die andere, der geanderte Funktionsablauf, wachst aus dem Dualismus der 
Herzwand heraus. 

Uber die Klappenbildung sprachen wir schon im 26. Kapitel; wir sahen 
dort, wie partielle Wucherungen der Gefasswand die Matrize fur die Klap 
pen abgeben. Diese Wucherungen traten an Stellen auf, die wie Knoten 
zwischen zwei Wellenbauchen ruhig, gleichsam fixiert bleiben. Dieser physi 
kalische Vergleich kann nun durch einen physiologischen ersetzt werden, 
wenn wir uns erinnern (Kap. 28), dass das stromabwarts sich abspielende 
Stoffwechselgeschehen regulierend auf die Durchflutung der Capillaren wirkt. 
Unsere Knoten waren also von Haus aus nichts anderes als Schleusen, die 
mehr oder weniger immer gezogen bleiben, um die Nahrflussigkeit im Be 
reich des kinftigen Ventrikels (fur die Atrioventrikularklappen) resp. im 
Aorta-Kiemenbereich (Klappen der grossen Arterien) zur richtigen Verwer- 
tung gelangen zu lassen, etwa ahnlich wie der Pylorus-Schliessmuskel den 
Eintritt neuer Mageningesta erst zulasst, wenn die Neutralisation stattgefun 
den hat (Meringscher Reflex). Man kann diese Vorstellung sinngemass 
ganz wohl auch auf das Spiel der ausgebildeten Klappen ubertragen, wenn 
man nur beritcksichtigt, dass durch das Zwischenstuck der Arterien und 
Venen Nahrgebiete und Motor voneinander getrennt wurden, 
\bbremsung nunmehr aus mechanischen Grunden erfolgt. 


Der zweite Grund, der die Herztatigkeit zu dem machte, 


Wirklichkeit ist, liegt, wie schon oben angedeutet, nicht mehr im Bau des 


Endothelrohrs allein begriindet, sondern ist eine Folge des im Herzaufbau 


realisierten Dualismus. Wir wenden uns daher zur sweiten Komponente, dem 


das Endothel umhullenden Coelomsack. Er tragt noch primitive Merkmale an 


sich, produziert ein fur alle Coelomhohlen charakteristisches, eiweisshaltiges 
Transsudat (s. p. 314), wenn ihm auch die bei den Wirbellosen noch gebil 
deten morphologischen (Blut-)Elemente meist* fehlen. Sein Wachstum aut 
der dem Endothel zugekehrten Seite lasst den myoepicardialen Mantel ent 
1 Beim Bdellostoma Dombey (einem Myxinoiden) ist der peristaltische Charakte1 
des Herzschlages leicht erkenntlich, weil die einzelnen Herzabschnitte weniger stark, 
als dies bei den Herzen der hoheren Wirbeltiere der Fall ist, untereinander zusammen- 
hangen und weil sich die Kontraktionswelle verhaltnismassig langsam uber das Herz 
ausbreitet.“ (TiGersTeDT, c., Bd. II, p. 111.) 
* Bei den Ganoiden noch ist ,das Herz an seiner serosen Oberflache 
dicken unregelmassigen Schicht lymphogranulopoetischen Gewebes umhullt ( 
wic 1873, DrzEwINa 1905)“. Zitiert nach Maxtmow, l. ¢., p. 433 
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stehen, also die eigentliche Herzmasse. Wir haben schon wiederholt die Frage 
aufgegriffen, warum dieses exzessive Wachstum hier stattfindet und warum 
die hier wachsenden Zellen gerade die charakteristische Form eben von Herz 
muskelzellen annehmen (vgl. etwa Kap. 16, 17, 23 B). Wahrend das exzes 
sive Wachstum als Folge der abnorm giinstigen Ernahrungsbedingungen 
ohne weiteres verstandlich erscheint, kann ich fiir die Beantwortung der 
zweiten Frage keine bindende Erklarung abgeben. Man kann darauf hin 
weisen, dass die Grundschicht des Coeloms nicht naturnotwendig zu glatter 
Muskulatur werden muss, ist doch der dorsalste Abschnitt des primitiven 
Coeloms eben die Matrix der eigentlichen gestreiften Muskulatur. Am ven 
tralen Endabschnitte kann also wohl unter gtinstigen Bedingungen eine ahn 
lich gebildete Gewebsformation entstehen. Die Betrachtungsweise ist aber all 
zu formal, allzu topographisch morphologisch, lehrt uns doch die verglei 
chende Histologie bei den Wirbellosen gestreifte Muskulatur kennen, die nicht 
coelombedingt ist. Man ist weiterhin versucht, diese Strukturform als funk 
tionsbedingt aufzufassen. Der im Klappenspiel und im Kontraktionsablauf 
verankerte Herzmechanismus (s. unten) ruft der in der Herzmuskelzell 
realisierten Anordnung der kontraktilen Elemente. Dies ist aber mehr eine 
Umschreibung der Tatsache als eine wirkliche Erklarung, die vermutlich erst 


dann moglich wird, wenn die in der Muskelchemie und -physik durch 


Hitt, Meyernor, Emppen, ScHWARTZ, BETHE gewonnene Fille neuer Tat 


in Beziehung zur morphologischen Vorstellungswelt gesetzt 


unsere gegenwartige Aufgabe koénnen wir von dem morphologisch 


tgelegten, epi-myocardialen Mantel ausgehen, also dem definitiven Ep 
card-Myocard. Quantitativ spielt in dieser Vereinigung das Epicard nur ein 
unbedeutende Rolle, als dunnes Hautchen legt es sich uber den Muskel weg 
durch eine subepicardiale Fettschicht von ihm getrennt, zum Teil 
in innigem Zusammenhang. Neben diesem morphologischen besteht 
aber auch ein physiologischer Zusammenhang. Besonders aus der alteren 
ie ist eine Reihe von Tatsachen bekannt, die zeigen, dass eine pat 
- totale Erregung der Muskulatur vom Pericard aus erfolgen kann. 
Kokainisierung des durch mechanischen, elektrischen oder thermischen Reiz 
Pericardabschnittes verhindert das Auftreten einer Reizkon 
ion’. In der neueren Physiologie liest man, soweit ich sehe, wenig meht 
diesen Dingen. Es ist nicht mehr viel Platz dafur, uberlasst man doch 
Reizleitungsbundel nicht -hr bloss die Reizentstehung und -leitung. 

rn auch die Auslosung der Muskelkontraktion. 
Die Versuche, dem Pericardialsack eine gewisse Bedeutung fir den Ablauf det 


mechanischen Herzleistung zuzusprechen, bewegen sich auf einer anderen Ebene 


Ticerstept, |. c., Bd. II, p. 4 ff 
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Eine derartige Auffassung scheint speziell fur uns einen Vorteil zu be 
deuten. Sie erklart auf die einfachste Art, wie die zwei Systeme, die wir 7Zusammen 
schluss von 
Coelomsack und 
in Verbindung treten und zur Einheit werden. Reizleitungs 
biindel 


bisher gemass ihrer Genese auseinanderhalten mussten, zuletzt miteinander 


Man kann ihr gegentiber aber eine Reihe von Bedenken nicht unter 
driicken. Morphologisch besteht entschieden die Schwierigkeit, eine Ausbrei 
tung des Reizleitungssystems auf alle Muskelfasern nachzuweisen. Das Reiz 
leitungssystem tritt in Form von Bundeln auf, die ihren Weg (zum Teil unter durch direkie 
Bildung von Sehnenfaden) vor allem in die Papillarmuskeln nehmen, wo sie fFypyequng? 
sich subendocardial baumwurzelartig nach allen Richtungen verzweigen, zum 
Teil ziehen sie noch weiter der Kammerwand entlang, nehmen aber auch hier 
vorzugsweise eine subendocardiale Lage ein’. Aus der Darstellung Esners 
geht hervor, dass die Purkinijeschen Faden keineswegs ein regelmassiges 
Vorkommnis darstellen. Man hat bei diesem Sachverhalt einigermassen Muhe, 
sich vorzustellen, dass trotz der mangelhaften Kontaktnahme nun plotzlicl 
eine so machtvolle einheitliche Kontraktion stattfinden kann, wie sie die Ven 
trikeltatigkeit darstellt. Anderseits wissen wir aus physiologischen Versuchen’, 
dass es experimentell gelingt, Reizleitung und Kontraktionsvermogen zu 
trennen — die von HABERLANDT gegen diese Beobachtungen erhobenen Ein 
wande sind wohl etwas zu sehr theoretischer Natur —, und man hat aus dieser 
Beobachtung Waffen geschmiedet gegen die myogene Reizleitungstheorie. 


Die Frage nach dem Zusammenschluss der beiden Systeme kann aber 


auch auf eine andere Art eine einfache Losung finden: Wir sehen cin durch Errequi 


E picard 


(sekunddr auch mit Nerven versorgtes) Reisleitungsbindel einem Muskel 
mantel gegentiber, der vom Pericard aus zur Kontraktion angeregt wird, und 
die Einheit der Funktion wird meines Erachtens dadurch erzielt, dass der au} 
subendocardialem Weg heranfliessende Reiz dem Pericard tibermittelt wird, 
das nun seinerseits im Myocard Kontraktionen auslost. Fur diese Auffassung 
scheint mir zu sprechen die morphologische Anordnung speziell auch det 
Herznerven, des ferneren die Moglichkeit, unter diesen Voraussetzungen alle 
die der Herzmuskeltatigkeit zukommenden Eigentiimlichkeiten zwanglos zu 
erklaren. 

Uber das Nervensystem liest man in der Histologie von SZYMONOWICZ 
folgendes : 

Die Nerven des Herzens stammen aus dem von den Nn. Vagi und vom Sym- Das ttramural 
pathikus gebildeten Herzgeflecht, Plexus cardiacus, und gelangen in zahlreichen feinen rvensystem 
Zweigen mit den grossen Gefassen zur Herzbasis. Hier zweigen sie teils direkt zu den 
Vorhofen ab, teils gelangen sie mit der A. coronaria dextra et sinistra zu den Ven 
trikeln. In der Herzwand bilden sie zuerst einen oberflachlichen, in dem Epicard ge 

1 TIGERSTEDT, |. c., Bd. II, p. 186 ff. 

* Epner-KOLLIKER, Gewebelehre, Bd. III, p. 617 ff. 

3 TIGERSTEDT, |. c., Bd. II, p. 166 ff.; HABERLANDT, |. c., p 

* SzymMonowicz, |. c., p. 164 
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enen Plexus, dann einen zweiten innerhalb des Myocards gelegenen und endlich 
dritten, endocardialen. Die Herznerven sind sehr reich mit Ganglienzellen durch- 
zt, am reichlichsten an der Atrioventrikulargrenze und in der Tiefe des Sulcus longi- 


rior. Es sind das insgesamt Zellen vom sympathischen Typus, mit einer 
zeigen die Herznerven in den einzelnen Schichten folgendes 


den die herantretenden Nerven ein dichtes Netz und enden teils 
venknaueln, te in freien baum-, knauel-, netz- und girlanden 
Im Epicardium bilden die Nerven sehr verwickelte Geflechte, 
inzelne oder zu Ganglien vereinigte sympathische Ganglien 
Die meisten Ganglien liegen an der Grenze des 
in Verbindung mit einer grossen Zahl von mark 
von denen die einen in das Ganglion ein-, anderé¢ 
austretenden Fasern sind tiberwiegend Fortsatze von 
seltener durchlaufende Fasern. Die hinzutretenden Fasern 
Zellen benachbarter Herzganglien, teils treten sie in das 
| in den Herzganglien mit interkapsularen, peri 
ilaren) Nervengeflechten oder Netzen. Die 
des epicardialen Geflechtes enden im 
frei (uneingekapselt) in Form von Endbaum 
plattenartigen Endapparaten oder in eingekapselten End 
s Myocardiums wird zum Teil von 
aussen her in das Herz gelangen, teils wieder von Fasern, 
les Herzens ausgehen; letztere liegen hauptsachlich an 
Myocardium und dem Epicardium. Im Myocardium bilden 
Fasern um die einzelnen Muskelfasern herum ein Geflecht 
idknopfchen oder auch rosenkranzartig hinterein 
er QOberflache der Muskelfasern. Im Endocardium 
rvengeflecht von Nerven ab, welche in dem epicar 
id das Myocardium fast unverzweigt durch 
Bindegewebe als eingekapselte und fre 

ndapparate 
nenhang spielen Vagus-Sympathicus-Versorgung noch 
Ganglien uber die verschiedenen Herz 
nur im Vorbeigehen, soweit als dabei Lage 
‘n vorkommen, die direkt nach dem Sinus und Vor 


fur die nervose Leitung innerhalb des Leitungs 


n konnen’. Das Wesentliche ist aber die Anordnung 


t, und hier mochte ich nochmals auf das dichte 


rdiale Nervengeflecht, auf die vielfach von epicardialen Ganglien 

en ins Myocard eindringenden Fasern hinweisen, vor allem aber auf jene 
Vervenfasern, die fast unversweigt vom Epicard durch das Myocard 

um Endocard vorstossen. Letztere Fasern scheinen wohl dazu 

die Vermittlerrolle zu spielen, die auf dem Leitungsbiindel _ fort- 

le Erregung nach der Art von Strickleiterreflexen dem Pericard zu 


auch MU tier, Das vegetative Nervensystem 
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Plexus 


Epicard 


Subepicardiale Ganglien 


\ 


Schema XIII A und B. Reflexablauf im intramuralen Nervensystem des Herzens 
A. Typus des Strickleiterreflexes. B. Sekundare Modifikation 


iibertragen (vgl. Schema XIII A), das dann seinerseits unter Beniitzung de? 


Pericard-M yocard-Koppelung die Kontraktion zur Auslosung brinat. 


Dabei ist die Frage von sekundarer Bedeutung, wo das Reflexzentrum genau 
sitzt, ob die Ganglienzellen des Pericards dieser Aufgabe allein nachkommen, oder 
ob die Schleife bis zu dem Plexus hinaufgeht, wo auch die extracardialen Nerven 
wenigstens soweit der Vagus in Frage kommt, vermutlich ihren Angriffspunkt haben 
Ks bedeutet auch nur eine nachtragliche Verschicbung, wenn der Strickleiterreflex 
einer Disposition Platz macht, bei der die einmalige Erregung normalerweise geniigt, 
um die Kontraktion des ganzen Ventrikels auszul6sen (Schema XIII B). 

Mit dieser Auffass erklaren sich die Besonderheiten der Herzphysio- 

Mit dieser Auffassung erklar lie I nderheit ler Herzphys 
logie fast von selbst. Die kontraktionsausl6senden Zentren sind nicht auto- 
nom, sie bedurfen der Aufladung durch einen Reiz, der ihnen vom Reiz- 
leitungsbundel her durch die Endocard-Pericard-Verbindung ubermittelt wird 
Da nun das Reizleitungsbtindel nicht in konstanter Erregung sich befindet, 
diese vielmehr in Form von Peristaltikwellen in rhythmischen Abstanden 


uber das Reizleitungsbundel weggeht, wird auch das Kontraktionszentrum in 


rhythmischen Abstanden erregt und weiterhin erregbar oder nicht erregbar 


sein. Dadurch wird die refraktire Phase auch gegenuber artifiziellen, ausseren 


Reizen ohne weiteres verstandlich. Das Alles-oder-nichts-Gesetz ferner er 
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klart sich daraus, dass das Kontraktionsphanomen durch einen selbstandigen 
Mechanismus beherrscht wird. Die Anordnung diirfte dabei entsprechend der 
schon erwahnten zweiten Alternative derartig sein, dass ein vom Reiz- 
leitungsbundel ankommender einzelner Reiz als Ziindfunke wirkt und dann 
genugt, den Kontraktionsvorgang im Bereich des ganzen Ventrikels auszu- 
losen; bleibt der Reiz unter der Reizschwelle, so kommt tberhaupt keine 
Kontraktion zustande. Fur pathologische und experimentelle Abweichungen 
von dieser Regel bietet die vorgetragene Auffassung eine gréssere Menge von 
Erklarungsmoglichkeiten, etwa Erniedrigung oder Erhohung des Schwellen- 

‘terotope Reizbildung im Leitungsbiindel. Ich habe darauf nicht ge- 
einzugehen. 


Die hier vorgetragene Ansicht ergibt sich bei unserem Ausgangspunkt, 


ziemlich zwanglos; zu entscheiden, ob sie allen Anforde 


muss ich kompetenteren Kennern der Herzphysiologie 


uberlassen. 


Unserem Programm gemass haben wir die Herzfunktion nunmehr aus 
den einzelnen Teilstticken und ihrer Kombination heraus entstehen lassen und 
sind so zu dem isoliert schlagenden Herz gelangt. Zur volligen Synthese 
haben wir uns dabei eines Mittelgliedes bedient, das wir von Anfang an aus- 
schliessen wollten und das auch in der Tat erst sekundar in das Herz ein 
vachst, der nervosen Elemente. Man wird sich nun ohne weiteres fragen, 


ob die nervése Koppelung Vorbedingung zu diesem physiologischen Zusam 


menschluss der beiden konstituierenden Elemente sei, dieser also uberhaupt 
zustande komme, oder ob die Bindung, wie wir es in fruheren 

ingen fur das Nervensystem zu zeigen suchten (vgl. Kap. 19), auch 

ten Fall nur dahin wirkt, eine schon ohnehin vollzogene Vereinigung 

ielen zu lassen. Auch diese Frage kann und mochte ich nicht 
‘iden, doch seien einige Momente phylo- und ontogenetischer 
Natur hervorgehoben, die mir fur die zweite Alternative zu sprechen scheinen. 
tisch ist bemerkenswert, dass das oben fur den Menschen be- 

schriebene subepicardiale Nervengeflecht zwar bei Saugern und Vogeln vor 
zukommen scheint', dass dagegen an der Kammeroberflache (Innen- oder 
\ussenflache?) des Hechtes keine Ganglienzellen gefunden wurden? und 


Ganglien beim Frosch (in der Kammer) nur selten sind’. 


Die Frage scheint mir freilich noch nicht gentigend durchgearbeitet, da alle Be 
schreibungen dem Verhalten der extracardialen Nerven ein grosseres Interesse ent 
gegenbringen; so viel durfte aber auch heute schon sicher sein, dass die Nerven- 
verteilung im Sinus-Vorhof- und Kammerscheidewandgebiet das allgemeinere Vor- 
kommnis darstellt als ihr Auftreten in oder an der Kammerwand 

1 TicersteptT, |. c., Bd. II, p. 116 und 118. 
2 TIGERSTEDT, |. c., Bd. II, p. 112. 
> TIGERSTEDT, |. c., Bd. II, 
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Auch ontogenetisch ist das Einriicken von Ganglienzellen in das Herz 


ein relativ spates Ereignis (Hithnerembryo am 6. Bebriitungstag, beim Mensch 


Ende der 4. bis Anfang der 5. Woche)?. Doch lasst diese Konstatierung noch 
keinen bundigen Entscheid unserer Frage zu, da die erste Tatigkeit des 
embryonalen Herzens, wie wir schon oben horten, in Form peristaltischer 
Wellen ablauft, also in einer Form, fiir die wir das endotheliale Rohr allein 
verantwortlich machten. Wir sollten also noch wissen, ob dieser primitive 
Bewegungstypus so lange anhalt, bis die Ganglienzellen eingewachsen sind, 
oder ob es ein nervenfreies Stadium gibt, das schon durch den spateren Kon 
traktionstypus charakterisiert ist. 

Genauere Angaben tber die zeitliche Dauer des peristaltischen Rhythmus habx 
ich nicht gefunden. Wenn die Bezeichnung Pulsation auf den zweiten Rhythmus be 
zogen werden darf, wiirde freilich der Beweis leicht zu erbringen sein. So hat PrriicEer 
bei einem 18 bis 20 Tage alten menschlichen Embryo Pulsation gesehen. Wichtig er- 
scheint mir, dass bei dem Htsschen Embryo Pr., dessen Alter bei 10 mm Lange zu 


29 bis 30 Tage angenommen wird’, schon ein recht kraftig entwickeltes Ventrikel 


myocard_ besitzt. 

Soviel ist also sicher, dass die Ausbildung der Ventrikelmuskulatur dem 
EKinwachsen der Ganglienzellen vorausgeht. Dass aber diese Muskulatur von 
Anfang an nach dem endgultigen Kontraktionstypus arbeitet und nicht erst 
sekundar von einem peristaltischen Modus zu ihm wbergeht, scheint mir 
eine durchaus berechtigte Annahme. Vom Moment an, wo die Beforderung 
des Kanalinhaltes durch endothelial-peristaltische Wellen infolge des Auf- 
tretens der Herzkriummungen und der Klappenwulste gehindert ist, oder mit 
anderen Worten, wo wir es mit sackartigen Hohlorganen zu tun haben, die 
sich fullen und leeren, muss ja der Coelommuskulatur dieser Rhythmus fast 
aufgedrangt werden. 

Die passiv gedehnte Muskelhulle kontrahiert sich sekundar, indem sie 
den Muskelgesetzen der Isometrie und Isotonie, respektive Auxotonie folgt’. 
Allgemeines Wachstum und Drucksteigerung im peripheren Gefassystem be- 
dingen es, dass innerhalb des Wachstumsalters passive und aktive Muskel- 
beanspruchung immer grossere Dimensionen annehmen und so der fortgesetz- 
ten Muskelentwicklung rufen. Selbstverstandlich wird dann mit dem Eintritt 
der nervosen Elemente das Spiel des Hohlmuskels geregelter, und wiederum 
werden die durchgehenden Nervenfasern wichtige Dienste leisten, diesmal 
indem sie ber den Dehnungsgrad des Endocards orientieren. 

Das derartig kombinierte Herz und seine Funktion haben wir nun in 
den K6rper einzusetzen. Dabei wird es nach dreierlei Richtungen beeinflusst 
werden: in erster Linie wird es zum Glied des ganzen Gefassystems und hat 

t.. Bd. p.. 73. 

2 Ich entnehme diese Angaben Mrnots Entwicklungsgeschichte des Menschen, 


p. 73 und 535. 
3 TIGERSTEDT, |. c., Bd. 
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Riickwirkungen zu erleiden, die ihm eben das periphere System zukom- 
lasst, wie es ja seinerseits auf die Peripherie einwirkt; es tritt weiterhin 
Einfluss der inneren Sekrete und Arbeitsprodukte, mittels deren 
Korrelation zwischen Herz und tbrigen Organen zustande kommt, und 
endlich den Einfluss der nervésen Verbindungen, die via sym- 
pathischem und autonomem Nervensystem zwischen ihm und dem ubrigen 
Korper hergestellt werden. Dieses Ineinanderwachsen zu verfolgen, wird 
\ufgabe unseres letzten Kapitels sein; doch ist es zweckmiassig, schon hier 
auf die Genese Topographie der nervosen Verbindung einzugehen, 
vahrend die Schilderung ihres Spieles ebenfalls dem letzten Kapitel uber 
issen bleibt. 
Ich habe oben eine knappe aber pragnante Darstellung speziell der intra- 
Innervationsverhaltnisse zitiert. An dieses System schliesst nun das- 
der extracardialen Nerven, in erster Linie des eigentlichen Sympathicus 


dartiber', dass aus dem untersten Zervikalmark und dem 


Thorakalmark stammende Fasern zum Grenzstrang ziehen. Aus 


aus dem Ganglion cervicale superius, medium und inferius und 


ersten (KULBs) resp. zweiten? Brustganglion gehen 
r, die herzwarts ziehen und zusammen mit Vagusfasern 


denen oben die ] 


die durch LANGLEY geschaffene Nomenklatur ein 
Schwierigkeiten. L hat zwar durcl 
dass vom Ganglion stellatum ( Ganglion cervi 

Fasern entspringen. Es wurden also diese Fasern ohne wei 
den Halsfasern bis ins Herz gelangen. Die Annahme GLAsErs’*, 
rzplexus mehr oder weniger konstante WRISBERGsch¢ 
entspricht, legt abe hon eine Bresche in die 

abgehenden Nerven nur postganglionart 

LANGLEY sche Schema C realisiert (s Fig. 191). Eine 

freilich nicht, nur die Grenze ist verschoben und 


austreten, von dem Herzganglion nach 


physiologisch orientierte Forschung begnugt 
ganglienfreien Verlaufs des Sym 

‘rzens*, Damit ist aber das Problem sicherlich nicht 
lreichen intracardialen Herzganglien, von denen wir oben 


+ 


leiben dabei unberiticksichtigt. Man betrachtet sie als etwas 
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Besonderes, ahnlich wie auch die Plexus des Verdauungs-Traktus als etwas 
Besonderes ausgeschaltet worden sind (Entericsystem). Dies ist methodologisch 
sicher ganz zweckmassig gewesen, man wird sich aber frither oder spater 
doch dazu verstehen mtssen, auch diese Outsider irgendwie mit der Umwelt 
wieder in organischen Zusammenhang zu bringen. Es wird nun, auch wieder ,, 


physiologischerseits, ausgefuhrt, dass eben im Gegensatz zu den Sympathicus- “yp /\-j,0, Natur 
fasern samtliche Vagusfasern im Herzen durch Ganglienzellen unterbrochen 
sind’, und so ist es das Nachstliegende, unsere Ganglien als Vagusganglien, 


resp. als Abgangsstelle seiner postganglionaren Fasern aufzufassen. 


Riickenmark Cervical Ganglion Wrisbergsches Ganglion 


Praegang!. Fasernf ‘ 

AN = 


rt 
A 


_-Postgangl. Fasern ~=-* 
Fig. 191. Sympathische Ganglien mit nach LANGLEY moglicher Faseraufteilung. Modi 
fiziert und sinngemass angeschrieben nach LANGLEYs Schema C, Fig. 6, Taf. 


Der Umstand, dass die Ganglien ausgesprochen als sympathische bezeichnet 
den”, erweckt aber ein gewisses Unbehagen. Auch die Absicht, einen zerebrosp 
Nerven durch ein Ganglion unterbrechen zu lassen, ist etwas ungewohnlich. Man 
hier ireilich darauf hinweisen, dass derartige Unterbrechungen dem ganzen 
sympathischen, also bulbar- und sakral-autonomen Nervensystem eigen sind’. 
man aber die Beschreibung der in Frage kommenden Ganglien, so hort 
sie alle wiederum vom sympathischen Typus sind. Man 
beschreiben, wenn man sagt, die in Frage kommenden parasympathischen Nervenfaser 
hedienen sich peripher eines sympathischen Systems, um die ihnen gegentiber 


Organ zukommenden Funktionen auszutiben 


Damit kommen wir wieder zum Ausgangspunkt zuruck und konstatieren, 
dass es neben den ganglienfreien, sympathischen Nervenfasern auch intra 
murale sympathische Ganglienzellen gibt. Sie sind vielleicht, in zwei Gruppen, 
nebeneimander geordnet (die einen am Sinus-Vorhofgebiet, die anderen haupt 
sachlich unter dem Epicard gelagert), stehen vielleicht aber auch noch in hier 
archischer Uberordnung. 

\nalogen Verhaltnissen begegnen wir ja auch im Bereich etwa des Gangliot 
ciliare, wo wir Zellen in diesem Ganglion selbst und weiter peripherwarts, direkt beim 

ritt in den Ciliarmuskel, kennen; ebenso gibt es bekanntlich am Darm einet 
\UERBACHSchen und einen Metssnerschen Plexus? 

HABERLANDT, |. p. 99 
° Siehe dazu vor allem auch die vorzugliche, auf DocieL fussende 
in Ebners Handbuch der Gewebelehre, Bd. III, 2, p. 626 ff. 

> Vel. dazu z. B. die schematische Darstellung in der Experimentellen Pharma- 
kologie von GorTLirs und Meyer, Tafel bei p. 120, I. Auflage, wo die betreffenden 
Schaltstiicke samtlich als blau, also nach der Legende als autonom eingetragen sind 

* Siehe MULLER, Vegetatives Nervensystem, p. 137 
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Es wird Sache weiterer Untersuchungen sein, festzustellen, ob diese vorgescho- 
benen Ganglien alle von praganglionaren Fasern bedient werden, ob sie also nur die 
am weitest vorgeschobenen Homologa der Grenzstrangganglien vorstellen, oder ob es 

um eine drei- bis viergliedrige Relaiskette handelt. Die Frage ist ja wohl nicht 
von ganz weitgehender Bedeutung, es handelt sich eben nur um einen Vorstoss der 
jeglicher glatten Muskulatur nachfolgenden Sympathicusnerven 


Mit dieser Auffassung ist dann die Ubereinstimmung mit dem wbrigen 
Gefassystem wieder gewonnen, bei dem die sympathische Natur der Inner- 
vation ja kaum zur Diskussion steht, soweit es sich wenigstens um die Kon- 
striktoren handelt. Ob zwischen der Dilatatoreninnervation durch in den 
Hinterwurzeln verlaufende Fasern und den sensiblen, die Herzwand versor- 
genden Nerven, die Dociet gefunden hat und die nach den Experimenten 
SMIRNOWS’* zum mindesten teilweise als Vagusfasern anzusprechen sind, ein 
Parallelismus besteht, bedtirfte noch der genaueren Untersuchung. 

Ich bin mir des Rudimentaren dieser anatomischen Darstellung vollig 


bewusst®. Sie soll auch bloss helfen, eine Bresche zu legen in die nach meiner 


Meinung noch viel zu fest sitzende Auffassung, der Sympathicus einerseits 


Vagus anderseits seien die beiden gleichwertigen Zugel eines zen 
Regulationsmechanismus, eine Darstellung, die mich immer an die 


zwei Zugel gemahnt, mit denen zu DeEscaRTEs’ Zeiten die Zirbeldruse als 
Sitz der Seele den Korper meisterte. Diese Vorstellung kommt fur unser 
biet dadurch in grosse logische Schwierigkeiten, dass sie alle Formen der 
Herzmuskelbetatigungen und alle deren Schwankungen gleichmassig auf die 


Fasern der beiden Ziigel verteilen muss. Nun zeigt aber der anatomische Ver 
der beiden Nervenpaare, wenn man die vergleichende Anatomie zu Rate 
keineswegs immer eine sauberliche Trennung der beiden Antagonisten. 
Physiologie belehrt uns, dass im Vagus neben den Hemmungsnerven, 


es schon SCHIFF wollte, auch fordernde Fasern verlaufen*; weiterhin 


rt 


ein Blick in die neuere pharmakologische Literatur*, dass die klassisch 
gewordene Trennung in ausschliesslich sympathisch oder parasympathisch an 
ereifende Agentien nicht mehr zu Recht besteht. Damit fallen viele rein kon 
struktiv ruckwarts wieder in Physiologie und Anatomie getragene Vorstel 


lungen dahin. 


Auch in der Klinik hi lie Unterscheidung in Vagotoniker und Sympathico 
niker bekanntlich Einzug gehalten, und es ist auch gar nicht zu bezweifeln, 
liese Vorstellungen unseren Aarztlichen Blick gescharft haben und manchmal wertvoll 
1. Es brach aber auch in der Klinik die Erkenntnis durch, dass an dem Verhalten 


Organs nicht bloss der Zustand seines vegetativen Nervensystems, sondern die 


1 Zitiert nach Epner, |. c., p. 628. 
2 Eine gute, genauere Darstellung der Innervationsverhaltnisse gibt 
26. Kapitel zitierte MONCKEBERG in den Ergebn. d. allgem. Pathol., Bd. 109, 2. 
Ticerstept, 1]. c., Bd. II, p. 387. 
4 Siehe z. B. Backman, Uber die Einwirkung einiger Pharmaka und Organ 
extrakte auf autonom innervierte Organe. Ergebn. d. Physiol., Bd. XX\ 
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l‘unktionslage des Organs selbst beteiligt ist, und damit wurde auch einem starren 
esthalten an einer alles beherrschenden Zweiziigelwirkung der Boden entzogen 
Tieferschurfend ist W. Hess dem Problem von Vagus und Sympathicus nach 
gegangen, zuletzt in seinen p. 554 zitierten Schriften. Seine Darstellung kann, wit 
schon erwahnt, nicht mehr organisch in meine Ausfithrungen eingebaut werden: der 
Leser wird aber erkennen, dass trotz vielfach verschiedener Gruppicrung und Sprache 
besonders auch im folgenden Kapitel manche Ubereinstimmung zwischen uns besteht 
Im jetzigen Zusammenhang sei erwahnt, dass Hess! den Vagus als den Trager seines 
Entlastungsreflexes betrachtet, wahrend der Sympathicus im Dienste des Nutritions 
reflexes steht und besonders die Blutversorgung jener Organe fordert, die das animale 
System darstellen und mit der Umwelt in aktiver Wechselbeziehung stehen. Diese 
beiden Reflexe stehen sich aber und dies ist im jetzigen Zusammenhang wichtig 
nicht antagonistisch gegentber?, sondern sie interferieren, sie wirken ausegleichend 
zwischen den Interessen des blutbediirftigen Korpergewebes einerseits und den blut 


spendenden Kreislauforganen anderseits. 


\Wie mir scheint, wird man der Rolle des Vagus besser gerecht, wenn 
man sich an sein anatomisches Ausbreitungsareal erinnert. Man beritcksich- 


tige, dass er, der Splanchnopleura (inklusive Kopfcoelom) folgend, den 


Digestionstraktus vom Pharynx bis zum mittleren Dickdarm, den respirato- 


rischen Appendix, also Kiemen oder Lungen, und das Herz versorgt, und 
man erinnere sich, dass wir schon bei den Mollusken ein derartiges, Respi 
rationsapparat, Herz und Verdauungsorgane zusammenfassendes Ganglion 
kennengelernt haben. Dann wird man ohne weiteres dazu gefthrt, dem Vagus 
die Rolle cines die drei genannten Systeme zusammenfassenden Regulators 
zuzuerkennen und das Hauptgewicht nicht auf die zentrale Zugelleitung 
legen. Man kann, wenn auch nicht eine einzige, sondern viele Fasern in Frage 
kommen, seine Wirkungen ganz wohl unter den Begriff des Axonreflexes 
subsumicren. Dabei bestimmen, wie wir im nachsten Kapitel noch ausfuhr 
licher zeigen werden, in-erster Linie Angebot und Bedurfnisse von Ver 
dauungs- und Atmungsapparat die Beeinflussung des Zentralmotors, derart, 
dass die im Seitenschluss auf die Herzganglien einwirkenden Vagusfasern 
durch Tonussteigerung oder -herabsetzung die Herztatigkeit regulieren. 

Um den mannigfachen Beeinflussungsmoglichkeiten gerecht zu werden, wird man 
sich vorstellen dtrfen, dass die Vagusfasern an beiden Gangliengruppen angreifen; 
durch Kontakt mit den Sinus-Vorhofsganglien erlangen sie Einfluss auf das Leitungs- 
system und damit wohl auf Schlagfrequenz und Leitungsvermogen; die Koppelung 
mit den subepicardialen Ganglien bedeutet dic Beeinflussung des Kontraktionsumfanges 
und vielleicht auch der Erregbarkeit 

Durch den Vergleich mit einem Axonreflex mochte ich mich selbstver- 
standlich nicht in Widerspruch mit jenen Tatsachen stellen, welche auf eine 
zentrale Erregung hinweisen. Es fallt auch nicht schwer, beide Standpunkte 
zu vereinigen, Da ja all die Funktionen der Atmung, der Zirkulation und der 

Bess. (1), 

(1); 


A. Z. 1933. 


A 
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Verdauung ihr Abbild, ihr ,,Zentrum‘, im Zentralnervensystem gefunden 
haben, ist es klar, dass auch die betreffenden Zentren in engen direkten Kon- 
nex getreten sind, und es ist weiterhin selbstverstandlich, dass auch chemische 


Erreger dort ihren Angriffspunkt nehmen’. 


Es ist auch ohne weiteres verstandlich, dass, wie wir ebenfalls im nach- 


sten Kapitel horen werden, die Zirkulationsregulierungen uberhaupt sekun- 
dar ihren zentralen Weg tiber den Vagus nehmen; auch eine rein zentral 
bedingte Beeinflussung werden wir noch kennenlernen. Immer aber handelt 
es sich um sekundar entstandene Wegverkiirzungen, um Uberlagerungen eines 
anfanglich nervenlosen Mechanismus durch Nervenelemente, deren zuneh- 
mende Verkettung zu immer grodsserer Geschlossenheit im Funktionsablauf 
fuhrt und die ursprunglich trage und nur mehr oder weniger regelmassige 


Tatigkeit zum hochsten Prazisionsmechanismus erhebt. 


Es wird versucht, die Physiologie des Herzens aus der urspringlichen 
Physiologie seiner beiden Komponenten abzuleiten. Am Endothelrohr tritt die 
Ernahrungsleistung zuriick vor dem Bewegungsfaktor. Die erste Bewegung 
ist im Anschluss an die Nahrungsaufnahme aus der Leber eine peristaltische. 
Trotz effektiver Verschiebungen der Nahrungsaufnahme und Wechsels des 
Bewegungsmodus bleibt der primitive Erregungsmodus noch in der Funktion 
des Reizleitungsbindels erhalten. Aus der Physiologie des Coelomsackes 
ergibt sich die Bildung des Myocards, das vom Epicard aus gesteuert wird. 

Teils durch nervose Vermittlung, primar wohl aus rein mechanischen 
Griinden schliessen sich die beiden Komponenten zur Einheit zusammen. Die 
urspriingliche Dualitat spiegelt sich aber in einigen Eigentumlichkeiten der 
neuen Einheit noch wider. 

Endlich wird der nervése Oberbau des Herzens kurz beschrieben, die 
intramuralen Herzganglien werden als sympathische, nicht als Vagusganglien 
angesprochen, der reine Antagonismus von Sympathicus und Vagus wird in 


Abrede gestellt und dem Vagus in erster Linie eine lokale Deutung gegeben 


30. Kapitel. 
ZUSAMMENSCHLUSS ZUM ZIRKULATIONSAPPARAT, 


\. Unterbau. 


Wir haben im 28. Kapitel uber das Eigenleben der Capillaren gesprochen 
und im 29. Kapitel den sukzessiven Aufbau der Herzfunktion vorgenommen. 

1 Vel. dazu Heymans, Uber die Physiologie und Pharmakologie des Herzvagus 
centrums. Ergebn. d. Physiol., Bd. 28; und GEsELL, Regulation der Atmung und des 
Kreislaufs. \bid., Bd. 28 
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Jetzt gilt es noch die verschiedenen Elemente zusammenzuschweissen, stellen 
sie doch beim Wirbeltiere eine geschlossene Einheit, eben den Zirkulations- 
apparat dar. Ein erster Zusammenschluss vollzog sich schon in friheren Sta- 
dien zwischen den verschiedenen Capillarbezirken, also von Haus aus glei 
chen Elementen; spaterhin stehen sich das geschlossene Capillarsystem und 
das Herz gegenuber, und die Untersuchung hat sich vor allem mit der Frage 
zu beschaftigen, wie die Abstimmung zwischen Capillaren und Zentralmotor 
erfolgt, zweier Elemente, denen beiden eine wesenseigene, zum Teil wohl 
sogar gegensatzliche Gesetzmassigkeit innewohnt. In der Tat ist ja das Capil- 
larsystem in seiner definitiven Pragung vielfach darauf abgestellt, Diener des 
versorgten Gewebsbezirkes zu sein, also die Blutzufuhr den Gewebsbedurf- 
nissen und -leistungen entsprechend zu regulieren; dabei stehen wiederum die 


D 
A 


momentanen Bedutrfnisse der verschiedenen Gewebe bald im gleichen, bald im 
entgegengesetzten Verhaltnis zueinander. Das Herz seinerseits unterliegt zwar 
lokal betrachtet der gleichen Bedingtheit: auch seine Tatigkeit ist von Haus 
aus eine Funktion der lokalen Verhaltnisse. Das Ausmass, das seine Tatigkeit 
speziell durch Ausbildung des Epimyocardmantels erhalten hat, ist aber der- 
art, dass es die Situation scheinbar vollig behe ht und das Handeln bis in 
die weitesten Capillaren hinaus diktiert. Ist doch die Zirkulation im ganzen 
Blutgefassbereich durchwegs von ihm abhangig. 

Wenn dieser Gegensatz sich nicht ungunstig auswirkt, wenn also der 
Zentralmotor seine regelmassige rhythmische Tatigkeit ausuben kann, ohne 
dass die feineren im Capillarsystem selbst verankerten Regulationsmecha 
nismen tiberrannt werden, ohne dass also eine sinnlose stereotypisierte Uber- 
schwemmung der Gewebe eintritt, oder ohne dass ein Gewebshunger sich 
einstellt, so ist das den Eigenschaften der Zwischenstucke, in erster Linie den 
Arterien und in zweiter Linie den Venen, zu verdanken, die eben imstande 
sind, als Puffer zwischen den beiden Mechanismen ausgleichend zu wirken. 
Sie sind in ihrer ersten wesentlichen Anlage aus dem splanchnischen Gefass- 
system Hatrtas hervorgegangen, also aus primitiven, Capillaren vergleich 
baren Rohren; ihre Ernahrungsfunktion wurde ihnen aber bald abgenommen, 
dadurch, dass ein sekundares Gefassprossen einsetzte und vielleicht auch 
durch das Vorwiegen eines funktionell wenig anspruchsvollen Gewebes im 
Stammbereich. Dass auch aus der Fulle der capillaren Gefassprossen sekun- 
dar wieder Leitgefasse entstehen konnen, sei nur im Vorbeigehen kurz noch- 
mals erwahnt; im ubrigen ist hier auf die Genese auch dieser Gefasse nicht 
mehr einzugehen. Dagegen mussen wir jetzt darlegen, wie sich histogenetisch 
und funktionell in unseren Zwischenstiicken die Einwirkungen der beiden 
Enden widerspiegeln. 

Dabei spielt das periphere Ende trotz seiner scheinbaren Unterlegen- 
heit eine fithrende Rolle. Bekanntlich sind die kleinsten und kleineren Ar- 


terien in threm Wandaufbau durch das reichliche Auftreten von glatter 
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Muskulatur ausgezeichnet, wahrend die grossen arteriellen Gefasse durch 
den Besitz von elastischem Gewebe charakterisiert sind. Das Auftreten dieser 
Muskulatur verstehen wir nun am besten bei einer DBetrachtung vom peri- 
pheren Ende her; es sind Sperriegel, in erster Linie von der Peripherie her 
n Tatigkeit gesetzt, also den Bedtirfnissen der Peripherie entsprechend ein- 


vest 


nehmen diese Sperriegel noch besondere Formen an; speziell fur die 

sie unter dem Namen der Hulsenarterien bekannt, ihnen kommt unter 

eine mechanische Funktion zu, nach HEIDENHAIN die Rolle, die Ruckstauung 
Sinus zu verhindern. Andere Autoren freilich denken auch an eine Verriege- 

im splenopetalen Sinne, also von der Arterie zur Pulpa, und betrachten sie neben 
zentralwarts gelegenen Sperren als die dem Barcrorrschen Mechanismus 
Milzdurchflutung (Durchstromung in Nebenschaltung) dienende Gebildet. Ob und 
RR 


auch vom Zentrum aus gesteuerte Regulierung an der Milz und 


len anderen Organen sich einstellt, werden wir spater erortern 
Hier wollen wir die Regulierung vom peripheren Ende her besprechen. 


ie sei auf den Parallelismus hingewiesen, der sich im Verhalten 


* Capillaren und der Arteriolen einem und demselben Agens gegentiber 


Sowohl bei den direkten als auch bei den indirekten Capillar 
reaktionen (im Sinne der 2. Auflage KRoGts, s. unsere p. 549 und 550) 


machen die Arteriolen sehr oft gleichsinnig mit. 


direkten Reaktion auf mechanische Keize wenigstens bei der Erweti 
Kalte (p. 138), auf Wasserstoffionenkonzentration (p. 141), 
allerdings etwas wechselnd je nach Versuchsobjekt und 

siehe weiter unten , aut Hypophysenextrakt (p. 152) 
ausgesprochenen Parallelismus begegnen wir dann bei den indirekten 
Kkeaktionen und iell bei der reaktiven Hyperamie, wo sich die Mitbeteiligung aut 
dic rteriolen 7 nach KrocH aber auch auf grossere Arterien beziehen 
muss. Diese aktion let mit die Grundlage fur das nach Biers ursprunglicher 
Bezeichnune ad webe wonacl las (cewebe YCWI1SSE \nzie 


Ss. unsere p. 544 


als diese Beispiele, wenn auch anfanglich etwas 
‘genteiligen, die eine gewisse Unabhangigkeit von Capi] 


dokumentieren. 


capillarerweiternde 


161). Ahnlicl 


EUBNER unter iten Goldsalz, AuCl,Na 
apillaren und Venchen erweitert n \uftreten von Blutungen, 
kontrahiert, in den meisten Fallen 1 sschluss des Lumens 
Barcrort, Die Stellung der Muils 1 Kretslaufsystem. Ergebn. d 
Physiol., Bd - ferner Kongressverbandlungen fur innere Medizin 1928;  speziell 
Hueck, Eppincer, HENSCHEN 
> Die Seitenzitierung bezieht sich 1 flage von KrocHs Anatomie und 


Physiologie der Capuillare: 
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(p. 164). Ahnlich verhalt sich das Histamin; ,,wo sich die arterielle Kontraktion gegen 
die antagonistische capillare absetzt, ist schwer zu bestimmen“!. Letzten Endes kennen 
wir im Azetylcholin eine Substanz, die nur auf die Arteriolen, nicht aber auf die Capil- 
laren erweiternd wirkt (p. 48 usw.). Auf diese letztere Erscheinung werden wir spater 
zuruckkommen. 


Aus dem teils gleichsinnigen, teils antagonistischen, teils indifferenten Ver- Verhalten der 
Artertolen 
Funktion des 
ehlen irgendeiner Gesetzmassigkeit schliessen dtirfen; vielmehr ist es nahe- 


halten der Arterien zu demjenigen der Capillaren werden wir nicht auf das 


liegender anzunehmen, dass das Verhalten der Arterien von der Stoffwech 
sellage der Capillaren abhangt. Ist etwa die Erweiterung der Capillaren Aus 
druck eines gesteigerten Stoffwechselgeschehens, so wird die Arterie gleich 
sinnig mitreagieren, ist sie nur die Folge eines Lahmungszustandes (Nar 
kotika), so unterbleibt naturgemass der Appell an die Arterien usw. Das 
manchmal verschiedene Verhalten des ganzen Systems einem gleichen Agens 
gegenuber zeigt ja deutlich, wie kompliziert die Verhaltnisse liegen, d. h. wie 
sehr die Konstellation von Bedeutung ist. 

In dieser Verkettung der Reaktionen sind nun gewohnlich die Capillaren 
nicht das erste Glied, vielmehr geht der erste Impuls von der bedienten Ge 
webszelle aus, mit anderen Worten, man hat es meist mit indirekten Re 
aktionen zu tun. Die Relation zwischen Gewebszellen und Capillaren wird, 
wie wir schon im 28. Kapitel kurz erwahnten, durch einen Mechanismus her 
gestellt, den vor allem Lewis sich bemthte auf einen gemeinsamen Nenner 
zu bringen. Sie wird vermittelt durch das Auftreten einer H-Substanz, dem 
Histamin verwandt oder mit ihm identisch; diese Substanz entsteht im Ge 
webe und wirkt auf die Capillaren. KROGH nimmt freilich daneben zum 
mindesten noch eine zweite Substanz an, die im Gegensatz zum Histamin nur 


schwer diffundiert (p. 182). 


Da diese H-Substanz auch auf die Arteriole wirkt, direkt oder mittelbar durch 
keizung von Nervenfasern, in denen sie tbrigens auch entstehen kann (p. 199), konnte 
man sich eine direkte Koppelung zwischen Gewebe einerseits, Capillaren und Arteriolen 
anderseits vorstellen. Nun ist hier freilich noch keine vollstandige Abklarung erzielt, 
aber bei der genetischen Verwandtschaft von Capillare und Arteriole einerseits und 
der manchmal verschiedenartigen Auswirkung auf beide Elemente anderseits ist dieser 
Einwand wenig wahrscheinlich. Definitionsgemass ist es tibrigens klar, dass eine parallel 
gerichtete Wirkung hochstens ftir die indirekte Reaktion, nicht aber ftir die direkte 


in Frage kommen kann. 


Wir haben es also sicher bei der direkten, wahrscheinlich auch bei der 
indirekten Reaktion mit einer funktionellen Ruckkoppelung der Capillaren 
auf die Arteriole zu tun. Fiir diese Ruckwirkung nimmt man eine Ubertra 
gung durch Nervenleitung von der Capillare zur Arteriole an, wie schon drt der Riick- 
friher angefuhrt auf dem Wege des Axonreflexes oder eventuell durch einen wir kung. 


' Kipper, Biologie und Physiologie des Histamins. Ergebn. d. Physiol., Bd. 30 
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Ketlexbogen, be1 dem die Sympathicusinnervation den afferenten, der sen- 
sible, die Dilatatoren beherrschende spinale Nerv mit antidromer Leitung den 
efferenten Schenkel darstellen wtirde (p. 99 und 100). 

Ich brauche wohl kaum mehr zu betonen, dass von uns derartige Ver- 
bindungen als sekundare gewertet werden missen, und dass das Primare eine 
direkte Einwirkung von den Capillaren auf die Arteriole ist, wobei eine Be- 
einflussung durch das Blut oder innerhalb der Rohrenwand per continuitatem 
denkbar ist. Diese deduktiv gewonnene Auffassung erhalt ihre Stiitze dadurch, 
dass experimentell die direkten Reaktionen auch bei degenerierten Nerven 
stattfinden (p. 137, 139 und 141), so dass eine Fortleitung des Reizes langs 
des Synzytiums der Rougetschen Zellen vermutet wird. 

Uber den Mechanismus dieser Fortleitung sind die Vorstellungen noch nicht all 
seitig abgeklart, dass aber Stoffwechselprodukte eine Rolle spielen, steht sicher. Vor 


allem sei daran erinnert, dass unter anderem die Kohlensaure (auch an der heraus- 


geschnittenen wie der entnervten Arterie) tonusherabsetzend wirkt, wahrend umgekehrt 


Sauerstofi den Tonus erhoht: analog wirken Chlorkalium einerseits, Chlorkalzium V . 


anderseits'. Nach KrocGu soll auch der Sauerstoffmangel der Bildung einer gefass- 


erweiternden Substanz rufen (p. 189 und 198). Interessant ist weiterhin die Feststel 


lung von Date und RicHarps, dass die erweiternde Histaminwirkung nur bei Gewahr- 


leistung einer ausreichenden Sauerstoffversorgung und bei Zusatz einer Spur Adrenalin 


nur Durchstromungsfltssigkeit zustande kommt? 


lormonale E14 Kine noch weiter getriebene Analyse musste bei unseren heutigen Kennt- 
reaer der Arté 


nissen in Spitzfindigkeiten ausarten. Wir begnugen uns also mit der Fest 


stellung, dass die Arteriolen von der Peripherie, von den Capillaren und dem 


zugehorigen Gewebe her gesteuert werden. Einschrankend muss freilich gleich 


hinzugesetzt werden: oder doch gesteuert werden konnen. In der Tat ge- 


winnen auch die zentralen Teile des Zirkulationsapparates Einfluss auf diese 


eleichen Arteriolen und kleineren Arterien, auf mechanischem, nervosem 


und hormonalem Wege. Zum Teil geht wohl auch diese Einwirkung uber 


die Capillaren, haben wir doch schon bei der Schilderung der direkten Re 


aktion derartige zentrale Faktoren genannt; zum Teil greifen sie aber auch 


unmittelbar an den Arteriolen an. Wir werden auf thre Wirkungen sukzes 


sive im Laufe der Darstellung Bezug nehmen. Schon hier aber ist es zweck 


massig, speziell auf einige hormonale Beeinflusser unseres Gebietes hinzu- 


weisen, ohne zunachst immer das wesentliche Gewicht darauf zu legen, in 


wessen Dienst sie ihre Einwirkung vornehmen. Das eine Hormon freilich, 


das Histamin, ist im wesentlichen von der Peripherie her gesandt; wir haben 


es auch schon wiederholt genannt, und hier mogen nur noch einige wenige 


Bemerkungen tber seine Zusammensetzung und seine Beziehungen zum 


Kernstoffwechsel Platz finden. Mit dem Histamin hat ein zweites Hormon, 


das Cholin, das Gemeinsame, ein Produkt allgemeiner unspezifischer Zell- 


TicerstepT, |. c., Bd. III, p. 46 ff. 
Zitiert nach Krocn, |. ¢., p. 50 und 17¢ 
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tatigkeit zu sein’, wahrend ein zweites Hormonpaar ab ovo organgebundener 
Genese ist: das Pituitrin als Produkt nur des Hypophysen-Hinterlappens, 
wahrend das Adrenalin als Sekret des chromaffinen Systems gilt. Cholin und 
Pituitrin werden besser in anderem Zusammenhang behandelt, dagegen figt 
sich hier gut das Adrenalin ein, dessen primare Aktion im wesentlichen von 
der Peripherie her zentralwarts reicht, wenn sich auch umgekehrt der ganze 
integrierte Korper seiner bedient, um die Peripherie zu beeinflussen. Diese 
Umstellung scheint mir sekundarer Natur und ist nicht allzu schwer ver- 
standlich. Wichtiger fur unseren Gesichtspunkt ist die Frage, warum eine 
Substanz, die lokal entsteht, uberhaupt befahigt ist, universelle Bedeutung 
fur das ganze Gefassystem zu erlangen, also speziell zu einem Hormon dieses 
Apparates zu werden; weiter vorstossend, werden wir uns endlich die Frage 
vorlegen, ob Spuren nachweisbar sind, die auch heute noch die nach meiner 
Auffassung ‘ursprunglich lokale Bedeutung dieser Substanz belegen. 

Das Histamin also leitet sich vom Histidin ab, aus dem es durch Ab- — Histami) 
spaltung der Karboxylgruppe hervorgeht; sicher entsteht es nicht nur unter 
bakteriellem Einfluss, sondern es ist ein normales* oder unter dem Einfluss 
von Sauerstoffmangel entstehendes* Stoffwechselprodukt. 

Hier erscheint mir nun der nochmalige Hinweis (s. p. 350) naheliegend, dass das 
Histidin resp. seine Imidazolgruppe auch in die Zusammensetzung des Purinkerns 
eintritt. 


NH, 


Histamin I midazolradical Purin 


Von hier ist es nur noch ein kleiner Schritt, die Anschauungen heranzuziehen, 
die in aller Vorsicht Licntwitz* tiber das Wesen der Gicht zu entwickeln beginnt 
und die darauf hinausmiinden, die Gicht als allergische Krankheit mit Capillarschadi 
eung aufzufassen. Dabei scheint es mir aber ungezwungener, die Harnsaure nicht als 
blossen ,,Testkorper“ der Schadigung zu betrachten, sondern zwischen proteinogener 
sensibilisierender Substanz und Harnsaure eine ahnliche Beziehung zu vermuten, wie 
sie etwa zwischen den Albumosen und Peptonen und dem Histamin beim Zustande- 
kommen des anaphylaktischen Shocks bestehen mag. Fir die grossere Aktivitat der 
Harnsaure spricht unter anderem der Umstand, dass wir mit Purinkorperderivaten 
schon langst wirkungsvoll den gesamten Zirkulationsapparat beeinflussen. In der Tat 
gehoren ja Theobromin und Koffein zum taglichen Rustzeug des behandelnden Arztes 
Die Theorie ihrer Wirkung ist leider nicht so gut fundiert, wie man bei der Haufig- 

' Siehe etwa Licutwitz, Klinische Chemie, 2. Aufl 

Lewis, bei Krocu, 1. ¢., p. 195 


* Krocn, | c., p.. 107 ff. 
Licutwitz, Klinische Chemie, 2. Aufl 
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endung vermuten und wiinschen mochte!. Ihr Hauptangriffspunkt wird 


zentraiwarts ins Vasomotorenzentrum verlegt, doch lassen die verschiedenartigen Wir- 
kungen auf die verschiedenen Gefassgebiete (Kontraktion vor allem 


der Splanchnicus- 
gefasse, Erweiterung det 


Kranzgefasse) darauf schliessen, dass auch ein lokaler Faktor 
mit in Frage kommt. Krocu zitiert? SANpor, der beim Frosch eine Capillarkontraktion 
bei Einwirkung einer Koffeinlosung 1: 100000 auf die Hirngefasse des Frosches be 
obachtet hat, fugt dann aber bei*®, dass tiber den Reaktionsmechanismus gegenwartig 
ichts ausgesagt werden konne. Jedenfalls haben: diese Medikamente ja auch noch 
andere Angri i (wie Herz, Nervensystem, Muskel, Niere), und bezeichnendet 
imstande, stimulierend auf die Pflanzen einzuwirken. Wie. icl 
Mitteilung von R. CuHopar verdanke, gehort in der Tat auch das 

es auch vom Autor in seiner ,,Pflanzenschrift” nicht 
Mitteln. mit denen Bosr! 


speziell erwahnt 
einen pulsatorischen Anstieg des Saftdruckes 


mussen selbstverstandlich weiter vertieft werden, doch 
genugend Anhaltspunkte fur die Auffassung zu liefern, dass 


gegenseitigen Korrelation von Zell- oder Gewebsgruppen auch Stoff 


‘lprodukte eine Rolle spielen mogen, die weniger dem Protoplasma 


Kernchemismus ihren Ursprung verdanken. Wir erhalten so eine 


re Einbeziehung des Kernes in das Stoffwechselgeschehen, als. sie 


sich das Problem des drenalins. Fes ist, wie er 

wahnt, kein P ‘s allgemeinen Zellstoffwechsels, sondern wird im 
vesentlichen nur erzeugt von dem Nebennierenmark und als Bote aus 
gesandt, ir ie die Funktion der sympathischen Nervenzellen zu sieigern. 
ht aber auch umgekehrt unter dem Einfluss des Sym 

speziell des Splanehnicus. So ungefahr I t die wohl noch jetzt 

\m Gefassystem ist, wie auch Krocu’ betont, das Adre 


alin speziell das Hormon der Arteriolen, wahrend das Pituitrin ein Capuilar 


hormon enthalt. Daneben haben wir aber gerade durch die Erforscher der 


Capillarphysiologie eine Rethe von Beispielen kennengelernt, be: denen auch 
lie Capillat Gefassreaktion auf Adrenalin aktiv beteiligt sind. Durch 
wissen wir, dass eine Capillarerweiterung (!) durch 

‘then kann, durch Dosen, die fur die Arterien noch unwirk 


sam sind; haufig kommt es auch zu einer isolierten Capillarkontraktion. Ob 


aber diese primare Capillarbeeinflussung sekundar der Arterienreaktion 


Siehe etw Bock, Purindertvate, in Heffters Handbuch der experimentelle: 
Pharmakologie, iP und Meyer und Gottiies, Experimentelle Pharmakologie, 
ferner Handbuch det cperimentellen Pathologie und Pharmakologie von Hetnz, | 


und II, 1 


Rotapfelverlag, Zurich und Leipzi 
I5Q 
nach Eppecke, |. c., p. 431, auf dessen vortreffliche biologisch eintuhlende 
issreaktionen, Ergebr 1. Phvsiol., Bd. 22, nochmals ver 
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erzielte 
\ 1] $Y 
11ecse 1) 
scheinen sie mir 
1 A 
) 
den 1933 
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uns meist gelautig 1st. 
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ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
oder ob es sich bei der Reaktion beider Systeme um eine parallel gerichtete, 
teilweise allerdings entgegengesetzt wirkende Reizung durch das _ gleiche 
Agens handelt, kann ich nach dem mir bekanntgewordenen PBeobachtungs 
material nicht entscheiden. Auf alle Falle haben wir es mit der Tatsache zu 
tun, dass ein ortsfremdes Element in die Funktion des Kreislaufes eingreift, 
und wir wollen nun dieses Moment in den Mittelpunkt der PBetrachtung 


stellen. 


Wieweit dieses Eingreifen ein normales oder regelmassiges ist, stand in den letz 
ten Jahren stark zur Diskussion. Auf eine Periode, in der man dem regelmassigen 
Ubergang von Adrenalin in das Blut einen konstant tonisierenden Einfluss auf dic 
Blutgefasse zuschrieb, folgte eine negativistische, die einen nennenswerten Ubertritt 
leugnete. Heute scheint die Ansicht am meisten Berechtigung zu haben, dass die 
Sekretion eine ,,Notfallfunktion“ ist; fur den gewohnlichen Funktionsablauf ist sie 
nicht notwendig, bei aussergewohnlicher Beanspruchung der sympathicotonischen [unk 
tion tritt sie in Kraft! 

Diese Frage hat uns hier nicht weiter zu beschaitigen, da sie an der oben aus 
eésprochenen prinzipiellen Feststellung eines ortsfremden Agens nichts andert. Nur 
eine Bemerkung sei aus CANNON zitiert, da sie einen wertvollen Hinweis auf unser« 
\uffassung enthalt, dass nervose und innersekretorische Regulierungen sekundar einem 
archaistischen Gewebsmechanismus tberlagert sind. CANNON schreibt? 

»Als Grundlage der nachfolgenden Diskussion sollen kurz einige noch nicht ver 
offentlichte Versuche erwahnt werden. Im Verlaufe ihrer Untersuchung nach dem als 
Storung anzusehenden Faktor, welcher das anscheinend entnervte Herz beschleunigt, 
entfernten CANNON, Lewis und Britton (24) fast das ganze sympathische System 
Das Uberleben derart operierter Tiere gab die Veranlassung, die systematische Ent 
fernung der sympathischen Gebilde vom oberen Cervicalganglion zu der Ganglionkett 
unterhalb des Randes des Beckens, sowie der Semilunarganglien auszufthren. Voll 
standig sympathektomierte Tiere lebten im Laboratorium mehr als ein Jahr und _ schie 
nen gesund und normal zu sein (CANNoN, Lewis und Britron |[25]). Diese Tiere 
zeigen, dass das sympathische System nicht lebenswesentlich ist. Es ist die Ansicht 
ausgesprochen worden, dass, da die Nebennierenmarksekretion ausgeschaltet werden 
kann, ohne das Leben zu gefahrden, die Sekretion physiologisch bedeutungslos sei 
(Rocorr und Stewart [87]). Wenn wir dieselbe Logik anwenden, durfen wir den 


Schluss ziehen, dass das sympathische System keinen Wert fur den Organismus habe 


Khe wir dieser Behauptung zustimmen, wird es gut sein, noch einmal der Umstande 


zu gedenken, unter welchen das sympathico-adrenale System in Tatigkeit versetzt wird, 
um den Nutzen, welchen es moglicherweise besitzt, kennen zu lernen.” 


Und dann folgt eben die Beschreibung der Notfallfunktion 


Kine derartige ortsferne Beeinflussung mag der heutigen Zeit kaum mehr 


vestellt. 


als Problem erscheinen, sind wir doch auf diese Art Botengange eing 
\Wenn man aber etwas neugieriger ist, so wird man sofort weiterfragen, wer 


denn eigentlich diese Boten alle schickt und wem diese Boten thre spezifische 


Vel. dazu Cannon, Die Notfallfunktionen des sympathico-adrenalen Systems 
Ergebn. d. Physiol., Bd. 27; P. TrRENDELENBURG, Die Adrenalinsekretion unter normale) 
und gestorten Bedingungen. Ergebn. d. Physiol., Bd. 

2 CANNON, I. ¢., p. 401 
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Kignung verdanken; dann enthullt sich aber auch ohne weiteres das Unbe- 
friedigende in der heutigen Lehre von der inneren Sekretion. Wir haben denn 
auch im 25. Kapitel versucht, diese Zusammenhange allgemein abzuleiten von 
einer ursprunglich mit einer Aussensekretion verknupften lokalen Gewebs- 
tatigkeit und mussen auch hier nochmals auf die Frage zuriickkommen, in- 
dem wir uns an das p. 433—435 speziell fiir die Nebenniere schon Gesagte 
anlehnen. Eine befriedigende Losung also scheint recht naheliegend, wenn 
wir von der topographisch und histogenetisch gut begriindeten Auffassung 
ausgehen, dass in erster Linie im Nebennierenmark — chromaffine und 
Sympathicuszellen zueinander gehoren, und dass sie sich allgemein gesagt 

gegenseitig beeinflussen. Es ist weiterhin leicht verstandlich, dass ein Zu- 
sammenwirken auch dann stattfinden kann, wenn in die Zirkulation gewor- 
fenes Adrenalin an irgendeinem anderen Ort des K6rpers im speziellen 
also auch in der Gefasswand auf Sympathicuszellen trifft. Diese Erkla- 
rung ware bis vor wenigen Jahren vollig genugend gewesen, und die weitere 
\ufgabe fur eine den sekundaren Oberbau vernachlassigende Betrachtung 
hatte nur noch darin bestanden, der Bedeutung des primitiven Verhaltnisses 
zwischen den beiden Zellarten nachzugehen. Nun macht aber KRroGH!? auf 
‘ine Keihe von Unstimmigkeiten aufmerksam, die zeigen, dass die Wirkung 
des Adrenalins nicht einfach mit der Wirkung einer gleichsam auf Reisen 
gegangenen Sympathicuszelle identifiziert werden kann. Vielleicht lasst sich 
ein Verstandnis fur derartige Unstimmigkeiten wie fur die Entstehung der 
ersten Adrenalinzellen auch schon gewinnen, wenn man _ bedenkt, dass an 
ihrem primaren Standort diese Adrenalinzellen nicht bloss in Kontakt waren 
mit reinen Sympathicuszellen, sondern in nachste Beziehung treten zum 
Interrenalsystem (Zwischennieren-, Nebennierenrinden-System) und zu den 


segmentalen Vor- und Urnierenabschnitten, wie auch zur Keimdrusenanlage. 


habe schon am oben zitierten Orte, ferner p. 418 auf diese Verhaltnisse hin- 


Die topographischen Beziehungen speziell zwischen Interrenalsystem und 


festehungen su den drei letztgenannten segmentalen Bildungen sind derart eng, dass es in der Embryo- 
heii- 
kderiz 


grosser Arbeiten bedurft hat, um die Selbstandigkeit des Interrenalsystems wber- 
zu retten und es nicht einfach genetisch als Derivat eines dieser drei Systeme 

n zu lassen*. Diese prinzipielle genetische Unabhangigkeit schliesst aber selbst- 
verstandlich ein topographisches und funktionelles Ineinandergreifen mit nichten aus, 
wie ja auch Pot betont. Weiterhin zeigt sich auch ein immer enger werdender Zu- 
sammenschluss von Zwischennierenelementen und phaochromem System innerhalb der 
Wirbeltierreihe*, und so wird man kaum fehlgehen, wenn man ganz allgemein funk- 
tionelle Wechselbeziehungen zwischen den Elementen der Nebennieren einerseits, den 


Urogenitalanlagen anderseits postuliert 


KROGH, |. ¢., p. 145 ff 
Pott, Die Entwicklung der Nebennierensysteme, im Hertwigschen Handbuch 
Entwicklungslehre, Bd. III, 


Zusammenfassung bei Pott, |. c., p. 602 
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Wenn sich dann im Verlauf der Phylogenese die verschiedenen Elemente zu 
sondern beginnen, scheinen sich die Verhaltnisse so zu gestalten, dass das Interrenal- 
und das Adrenalinsystem in besonders engen Kontakt mit den Gefassen treten, das 
Interrenalsystem aber ausserdem speziell von Elementen der Urniere zum Teil um 
schlossen wird!. Bei den hoheren Wirbeltieren findet durch fortschreitende Konden 
sation der Gewebssysteme zu abgeschlossenen Organen (Niere, Nebenniere und Ge 
schlechtsdrtisen) eine sauberliche Trennung statt; aber auch jetzt noch besteht ja zum 
mindesten die raumliche Aneinanderlagerung der ersten zwei Organe, und nicht allzu 
selten begegnet man in der Niere versprengten Nebennierenkeimen. Noch wich 
tiger scheint mir, dass bei der Katze (andere Sauger sind bisher nicht untersucht) 
ein Teil des Adrenalins aus dem Mark durch feine Blutgefasse direkt zu den Nieren 


gefuhrt wird?. 


Sich daruber endgiltig auszusprechen, wie diese verschiedenen Elemente 
funktionell ineinandergreifen, ware wohl noch verfriht, es liegt mir auch in 
erster Linie nur daran, zu zeigen, dass die primare Wirkung des Adrenalins 
eine lokale gewesen sein kann, und zwar in Anlehnung an die verschiedenen 


benachbarten Elemente. 


Auch TRENDELENBURG® sagt ausdrucklich, dass ,,bei allen Erorterungen tiber die 
Bedeutung des Adrenalins im Wirbeltierorganismus eine Tatsache viel zu wenig be- 
achtet worden ist. Zumal bei den niederen Wirbeltieren ist nur ein Teil des Adrenalins 
in solcher Anordnung vorzufinden, dass man auf die Moglichkeit der Abgabe in den 
Biutstrom schliessen darf. Ein der Menge nach zwar unerheblicher, aber deshalb phy- 
siologisch vielleicht nicht unwichtiger Teil liegt in den sympathischen Ganglien und in 
den sympathischen Nervenstrangen, so dass sich die Frage erhebt, ob dies Adrenalin 
des sympathischen Nervenapparates eine physiologische Bedeutung hat.“ 

TRENDELENBURG diskutiert dann entsprechend diesen Angaben die Moglichkeiten 
eines funktionellen Zusammenhanges mit dem sympathischen System. Wir haben auf 
diese Brticke zur Deutung unserer Adrenalinwirkung bereits hingewiesen. Hier soll 
die andere Spur nochmals aufgenommen werden, die Moglichkeit einer primaren Be 
einflussung der Funktion des Urogenitalapparates durch die chromaffinen Zellen und 
umgekehrt. 

Ich habe schon im 25. Kapitel die Auffassung VoLHARDs zitiert, wonach nephro- 
gene pathologische Produkte den Gefassapparat fur die Wirkung des Adrenalins sen- 
sibilisieren. Weiterhin sei darauf aufmerksam gemacht, dass chronische Nierenkrank- 
heiten auslosende Gifte, wie Kantharidin, Chrom usw., eine starke Abnahme der 
Chromierbarkeit des Markes*, also eine Abnahme der Adrenalinsubstanzen bewirken. 
Wichtig ist endlich die Angabe von dem schon oben zitierten Cow, wonach das det 
Niere aus dem Nebennierenmark direkt (in die Nierenkapsel) zugefthrte Adrenalin 
innerhalb der Niere verschwindet, in der Nierenvene nicht mehr nachweisbar ist. Was 
aber mit dem verschwundenen Adrenalin geschehen ist, weiss man wohl nicht genau. 
In erster Linie wird man erwarten, dass es am Gefassapparat der Niere angreift. 
Sicherlich ist bemerkenswert, dass die Nierenarterien zu denjenigen Arterien gehoren, 

' Zusammenfassung bei Pott, |. c., p. 575, 504, 506 und 601 
* Cow, zitiert nach TRENDELENBURG, I. ¢., p. 526. 

3 TRENDELENBURG, I. ¢., p. 523. 
BorBErG, zitiert nach TRENDELENBURG, |. ¢., p. 
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lie am leichtesten auf Adrenalin ansprechen'. Aber aus der von CLavs? gegebenen 
Darstellung geht deutlich hervor, dass die durch subkutane Injektion von Adrenalin 
erzeugte Veranderung der Diurese intravenos erfolgt Steigerung oder Verminde- 
rung, subkutan regelmassig Vermehrung des Harnwassers nicht durch eine Stei- 
des allgemeinen Blutdrucks und auch nicht allein, oder nicht immer bloss 
eine spezifische Beeinflussung der Nierengefasse erklart werden kann, sondern 
ne direkte Beeinflussung der Nierenzellen ernstlich erwogen werden muss. Ich 
diesem Zusammenhang wohl auch auf den Befund einer echten Nierenhyper- 
hinweisen, den HAUSMANN und GeEtzowa bei einem (chromaffinen) Tumor des 
Zuckerkandlschen Organs (also einem Paragangliom) erheben konnten’*. 
\uch phylogenetische Uberlegungen, speziell das relativ spate Eintreten des 


Kreislaufes in die Nierenfunktion, lassen ohne weiteres vermuten, dass der Zu 


arte 


ywischen Adrenalin und Niere via Blutgefassystem, auch wenn bei 


ren Wirbeltieren der beherrschende geworden ware, nicht der primare und 
sein kann. Bei den niederen Wirbeltieren aber, bei denen ja auch der topogra 
Kontakt von Nieren- und Nebennierenelementen noch viel intimer ist, werden 
eine direkte gegenseitige Beeinflussung erwarten durfen 
Darstellung dieser Verhaltnisse fehlen mir die Voraussetzungen, 


It das Interrenalsystem noch stark mit hinein; mir wenigstens war es 


rucksvoll, bei Pot Hinweis Keipers auf die enge topographische Be 


zwischen einer Interrenalknospe einerseits, dem Vornierentrichter 


Vornierenglomerulus) anderseits bestehen kann. Wir haben im 


Vornierentricl ter zum Glomerulus kein weiter Schritt ist 


n, dass 


Mit diesen Ausfthrungen mochte ich nur Hinweise daftr gebe1 


Beziehungen des dem phaochromen System entstammenden Adrenalins 


ubrigen Korper nicht bloss auf dem Wege uber den Sympathicus gesucht 


werden mussen, sondern dass eine lokalistische Betrachtungsweise auch eine 


zweite Verbindung tuber das Urogenitalsystem aufdeckt. Von dieser Verbin 
dung durfen wir wohl annehmen, dass sie nicht nur zeitweise auf hohere 


Weisung hin als Notfallfunktion einspringt, sondern dass sie einen regel 


massigen Einfluss auf die Harnsekretion ausubt. Das Nebennierensystem 


dadurch wieder in seiner biologischen Dignitat rehabilitiert®, auch wenn 
ler Norm kein Adrenalin 11 slut ubertritt; es hat heute noch eine pri 
mare lokale Funktion. 


Damit haben wir die Betrachtung der ganz oder doch mindestens teil 


weise von der Peripherie her auf die arteriellen Gefasse einwirkenden Fak 
toren abgeschlossen. Wir werden gleich horen, dass jenseits der Arteriolen 


in grosser Druck herrscht und dass erst innerhalb der kleinen Arterien der 
Blutdruck betrachtlich sinkt; so durfte, von der Peripherie her 


gesehen, die 
p. 70. 

s, Zur pathologischen Physiologie innersekretorischer Organe. Die kin 
wirkung von Schilddriise, Nebenniere und Hypophyse auf die Nierenfunktion. Ergebn 
d. Pathol., XX, 1, 1922. 

’ HAUSMANN und GeEtTzowa, Schweiz. med. Wochenschrift, Nr. 36, 1922 
* Pot, |. c., p. 595; die genetischen Beziehungen, die PoLt vor allem am | 
liegen, bleiben dabei ausser Diskussion 
Siehe die diesbeztglichen Befurchtungen CANNoNs, | 
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Hauptbedeutung der Arteriolenmuskulatur darin bestehen, generell den Blut 
druck auf den fur die Capillaren und die Gewebe optimalen Wert herab 
zusetzen. Die Sperren der Capillaren selbst sind dann ihrerseits wohl dazu 
berufen, die Menge der Durchspulungsflussigkeit zu beeinflussen und den 
ganzen Mechanismus noch mehr zu verfeinern. 

Geeigneter Druck innerhalb der Capillaren und Zahl und Weite der ge 
Oftneten Capillaren sind aber nur die Vorbedingungen fur eine optimale Ge 
websversorgung, die effektive Durchflutung selbst ist nicht oder nicht meht1 
alleinige Funktion der peripheren 60, 
Gefasstucke, vielmehr geht der Im 50 
puls von jenem Stuck Endothel 40] 
schlauch aus, das in der Herzent $ 30, 


wicklung aufgeht. Infolge des Aus = 204 


baues des Herzens zu einem eigen E101 
gesetzlichen Gebilde und der [nt 0 


wicklung der Arteriolenmuskulatut -104 


ist aber seine Einwirkung auf die -204 


Peripherie nur noch eine mittel Fig. 192. Das Getalle und die pulsatorischen 


ial Schwankungen des Blutdruckes im Blut 
are; Wir betrachten daher die wel gefassystem der Fische. AB Truncus arte 
teren Verhaltnisse vorerst besser und Arteria branchialis; BC Kiemen 

1; capillaren; DE SKorpercapillaren; EF Ve 
so, dass wir an die Capillar-Arte nen. (Nach Brtnincs, aus BrtcKe, im Win 
riolen-Zone nur die nachsten Ver tersteinschen Handbuch d. vergl. Physiol., 
langerungen, Arterien und Venen, 
anhangen, das Herz aber ausser Spiel lassen, es nur so weit erwahnen, als 
es die Arterien in jenen Zustand versetzt, der innerhalb unserer verlangerten 
Rohrenstrecke den Inhalt zum Fliessen bringt. 


Auf die Frage der extracardialen Forderung des Blutstroms, die in letzter Zeit 
wieder zur Diskussion kam, kann ich nicht eintreten; ich habe im 29. Kapitel daraul 


und auf die neueste diesbeztigliche kritische Untersuchung FRENCKELLS hingewiesen 


Die Durchflutung selbst also wird dann abhangig von dem Gefalle, von Strémungsve) 
haltnisse im 


Artertensysten 


der Druckdifferenz, die zwischen dem arteriellen und dem venosen Gefass- 
schenkel besteht. 


Bei den Fischen werden die durch die Herzkontraktion dem Blut vermittelte1 
Impulse schon in den Kiemencapillaren paralysiert; es besteht daher in der Aorta dor- 
salis gegentiber den Capillaren ein nur unbedeutender Uberdruck (s. Fig. 192). Die 
Weiterforderung des Blutstroms ist denn auch in hohem Masse von der im venosen 
Schenkel infolge des negativen Pericardialdrucks ausgeubten Saugwirkung und von 
einem extravasalen Hilfsmechanismus abhangig, dem  hydrostatischen Druck des 
Wassers', 

Mit der Ausbildung-des doppelten Kreislaufes andern sich naturlich die Verhalt- 


nisse, und die Organe des Korperkreislaufes treten anscheinend direkt unter den Ein 


' Vel. dazu Brtcke, im Handbuch d. vergl. Physiol., Bd. I, 1, p. 101g; siehe auch 
Schluss des Kap. 30 B. 
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fluss der durch die Tatigkeit der linken Herzkammer geschaffenen Verhaltnisse; sie 
fangen den Stoss aber durch die Kontraktion der Arteriolen ab, und die Herzarbeit 
ubertragt sich zum Teil zunachst auf die Arterienwand; damit aber wird fur das Ge- 
webe schliesslich der im arteriellen Schenkel bestehende Uberdruck zum unmittelbaren 
massgebenden Faktor der Blutforderung. Der ganze Mechanismus wirkt sich dann 
lerart aus, dass nicht bloss im Moment der systolischen Herzkontraktion eine Druck- 
steigerung eintritt, sondern dass auch nach Verschluss der Aortenklappen im Arterien- 
system ein Uberdruck besteht, der genigt, die Kontinuitat der Stromung aufrecht- 


uerhalten 


Wir gehen fur die weiteren Eroérterungen am besten von diesem diasto- 
lischen Blutdruck aus, also von den Druckverhaltnissen, wie sie in einem 
elastischen Rohrenwerk bestehen, das am einstammigen Beginn begrenzt 
wird durch die Aortenklappen und das mit zunehmenden Abgangen und Ver- 
zweigungen endigt an den pracapillaren Arterien der einzelnen Organe. Der 
Druck in diesem System setzt sich zur Zeit der Diastole zusammen aus dem 
Impuls, welcher der anlasslich der Systole ausgestossenen Blutmenge noch 
innewohnt — er pflanzt sich zum Teil axial fort (A, in Schema XIV) und 
spannt bei eventuell zu grossem StrOmungswiderstand auch noch die Arte- 
rienwand an (b) , 1m wesentlichen aber aus dem senkrecht zur Achse 
und axipetal wirkenden elastischen Kraften der Arterienwand (2c), die 
stromaufwarts (C,) und stromabwarts (C.) wirkt, vom Moment des Klap- 
penverschlusses an aber nur peripherwarts manifest wird, endlich wie b 
in negativem Sinne aus dem Spannungsabfall durch den Abfluss am pert 
pheren Ende (D), 
also A — b+ Xe | P,(Druck im Arteriensystem wahrend 


der Diastole). 


-1 und vor allem D bedingen, dass das Problem aus dem Gebiet der 
Hydrostatik in dasjenige der Hydrodynamik ubergeht. Betrachten wir die 
Verhaltnisse nicht wie es gewOohnlich geschieht in der Richtung vom zentralen 
zum peripheren Ende, sondern umgekehrt, so ergibt sich aus der auf P trans 
formierten Poiseuilleschen Formel 
K"OL 

vobei P Druck, O Flussigkeitsmenge, = Rohrenlange, |) Diameter der Rohre, 


K” Konstante, 


P 


eine mit der Lange der engen Rohren und vor allem mit der Abnahme des 
Durchmessers der Rohren (in der 4. Potenz) wachsende Drucksteigerung 1m 
Arteriensystem. Dieser Aufstieg ist sehr betrachtlich. 

Die von den verschiedenen Autoren bestimmten Werte des Capillardrucks schwan 


ken zwar recht bedeutend!. TicErstept glaubt aber fiir den Menschen maximal an einen 


1 Siehe Ticerstept, |. c., Bd. IIT, p. 272; Kytirn, Die Hypertoniekrankheiten ; auch 
1 ] 
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Druck von 15 mm Hg!. Fir eine weitere Diskussion sei auf die genannten Autoren 
verwiesen; jedenfalls sind alle Werte gegentber den fiir den diastolischen arteriellen 
Druck gemessenen oder vermuteten Werten gering. HUrtTHLE? hat beim Kaninchen die- 
sen Druck von der Carotis direkt gemessen und nennt Grenzwerte von 88 und 142. Die 
von Dawson beim Hunde in verschiedenen Korperarterien gemessenen diastolischen 
Drucke bewegen sich zwischen 92 und 110. Beim Menschen endlich wird nach den ver- 
schiedenen Methoden auf etwa 70 bis 100 geschlossen. Da nun die Werte innerhalb des 
Systems der grossen und mittleren Arterien sich fast gleichbleiben*, muss der Abfall 
notgedrungen in den kleinen Arterien stattfinden, doch fallt es schwer, hiefiir direkte 
Zahlen aufzubringen; meist beruhen die Angaben auf Berechnung oder indirekter Fol- 
gerung (Lewy, CAMPBELL"). Von BoGoMoLez wurde, allerdings von skeptisch 
beurteilt, der Druck in einer kleinen Ohrarterie eines Kaninchens zu 14 mm Hg be- 
stimmt; die von RECKLINGHAUSEN und von NATHANSOHN als Capiliardruckwerte gege- 
benen Zahlen von 55 bis 73 mm Hg halt Ticerstept fir zu hoch und bezieht sie mit 
Wahrscheinlichkeit schon auf den Druck kleiner Arterien®, Kyttn betrachtet den Druck 


Schema XIV. Darstellung der Druckverhaltnisse innerhalb des arteriellen Schenkels 
des Kreislaufes 
von 8 bis 14 mm als den Druck der kleinsten Arterien, den Capillardruck gibt er nach 
seiner Methode in seiner Monographie zu 80 bis 200 mm Wasser an. 
Anders gesagt ist fur die Art, wie eine bestimmte Menge Blut effektiv durch 
ein Arteriolen-Capillar-Gebiet fliesst, Voraussetzung, dass zwischen Arterien und Ca 


pillaren ein Druckgefalle von vielleicht 60 mm Hg besteht. 


Dieser Druckunterschied kommt nun auch fur den diastolischen Druck 
letzten Endes nur durch die Herztatigkeit zustande, ist die direkte Folge der 
systolischen arteriellen Aufladung. 

Wir gehen zu dieser uber, indem wir zunachst auch jetzt die Vorgange 
kordipetal schildern. 

Der diastolische Arteriendruck spannt bekanntlich die Aortenklappen an, 
er wirkt aber auch noch zu Beginn der Systole als Widerstand gegenuber 
dem durch den Herzmuskel vorgeschobenen Ventrikelblut. Anderseits hat 
das Einfliessen des Vorkammerblutes in den erschlaffenden Ventrikel wah 
rend der Diastole diesen allmahlich ausgedehnt und angespannt, und diese 
Anspannung gibt neben der Reizleitung das Signal zum ersten Teil der systo 
lischen Kontraktion, der isometrischen Phase. Diese Phase dauert nun eben 

1 TiGERSTEDT, |. c., Bd. III, p. 277. 

* HURTHLE, zitiert nach TiGerstept, |. c., Bd. III, p. 246 ff. 

% Siehe Ticerstept, |. c., Bd. III, p. 144 und 240. 


Lewy, CAMPBELL, zitiert nach TiGerstTept, lI. c., 
5 TIGERSTEDT, |. c., Bd. III, p. 275. 
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als der diastolische Arteriendruck der Ventrikelkontraktion 
ist oder ihr das Gleichgewicht halt. Die zweite nunmehr an 
Zeit ist als die isotonische bezeichnet worden. Dies ist wohl in 


ganz richtig, als die Muskelleistung auch wahrend der Austrei 


anwachsen muss. Es handelt sich ja nicht bloss darum, der arteriellen 


ule das Gleichgewicht zu halten, sondern ihre Stromung anzuregen, und 
Isotonie wurde nur dann bestehen, wenn der momentane Abfluss am 
ripheren Ende der entstromenden Blutmenge gleich ware. Dies ist nun be 
kanntlich nicht der Fall. Die aus dem Ventrikel ausgeworfene Menge muss 
h wegen des verzogerten Ausflusses im Windkessel der grossen Gefasse 
\rterien werden raumlich gedehnt und dynamisch angespannt, 

u bedarf es einer momentanen Mehrleistung des Ventrikels. Die Kon 
verlauft in der Regel nach dem auxotonischen Regime’. Es ergibt 

ich also, dass die fur die Grosse der Tatigkeit massgebende Anspannung des 
muskels nicht nur durch die Fullung vom vendsen Ende her bedingt ist, 
ondern dass die Widerstande im grossen Kreislauf darauf einen massgeben 
Einfluss ausuben. Dies ist auch durch eine grosse Zahl experimenteller 
‘rsuchungen bewiesen worden, die zeigen, dass mit bis zu einem gewissen 
Grade wachsenden Widerstande die Herzmuskeltatigkeit gesteigert wird, ganz 
analog den fur den Skelettmuskel bekannten Verhaltnissen. Diese Hebung 
ler Muskeltatigkeit ist teils funktioneller Art, teils aber geht sie mit morpho 
logischen Veranderungen, mit Hypertrophie und Dilatation, zum mindesten 
des Wachstums auch mit Hyperplasie einher. Man wird kaum fehl 

an diese hauptsachlich aus der Pathologie gewonnenen Vor 


das Physiologische tbertragt und diese Belastungen, wi 


s bereits friuher ohne weitere Begrtindung taten, fir das Wachstum des 
ocards verantwortlich macht. 
Wie sich diese Muskulatur dann in bestimmter Weise anordnet, 


rsuchunge! on LLUM und EHRENFRIEI \LBRI 


letzten Iéndes doch 

Funktion des peripheren Systems, und nur die primare peristal- 

che oder vielleicht auch pulsatorische Tatigkeit des Herzens ist rein herz 
ingt. Dies hindert freilich nicht, dass der Zentralapparat auch auf die Peri 
herie einen Einfluss gewinnt. In erster Linie ist es der 1m Herzbau verankerte 
rhythmischen momentanen Entleerung einer grosseren 

lutmenge, der bestimmend zumindest auf den zentralen Anteil des Arterien 
systems wirken musste und dort die elastischen Elemente, die uns schon als 
Rasalhaiutchen von den Witrmern her gelaufig sind, zur weiteren Ausbildung 


TiGERSTEDT, |. ¢., Bd. 1, p. 323 
* MacCatium, Johns Hopkins Hospital Reports, Bd. 9, 1¢c0; EHRENFRIED ALBRECH1 
J 9297 


Herzmuskel und seine Bedeutung ftir die Physiologie des Herzens. Berlin 1903 
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ENTESTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLI 
brachten. Diese elastischen Elemente sind es dann auch, die im wesent- 
lichen den scheinbar vom Herzen losgelésten diastolischen Blutdruck wer 
den lassen. In zweiter Linie ist es klar, dass das Herz bei seinen anderwei 
tigen Verbindungen nervoser und anderer Natur auch bei stabilisierten ana- 
tomischen Verhaltnissen fuhrend in das Getriebe eingreifen kann, dass ihm 
also die Handlung nicht immer nur von der Gefassperipherie her diktiert zu 
werden braucht. 

Wir werden auf diese Dinge spaterhin noch im Zusammenhang zuriick- 
kommen. Vorgangig mussen wir aber nochmals auf den Normaltypus der 
Zirkulation zuruckkommen, wie er sich in der oben geschilderten Art auf- 
baut. Bei bestimmten peripheren Widerstanden (I) arbeitet das Herz (C) 
in einer bestimmten, sich gleichbleibenden Form. Nun ist es aber klar, dass 
mit dem Wechsel der Funktion der einzelnen Organe der Faktor W nicht 
von vornherein als Konstante angesprochen werden kann. Da C eine Funk- 
t1on von IV ist, hatte dies unweigerlich eine Veranderung auch von C zur 
Folge; wenn trotzdem die Funktion in langen Zeitraumen konstant bleibt, so 
ruhrt dies daher, dass W die Summe einer grossen Reihe von w darstellt 
und dass der erste Ausgleich in einer Grossenverschiebung der verschiedenen 


w,-, W.-, W.-Werte besteht, mit dem [ndeffekt eines selbst wieder konstanten 


HV. Diesen Regulationsmechanismus innerhalb der peripheren Endglieder 


haben wir nunmehr zu betrachten. Der Wert eines einzelnen, also beispiels 
weise auf ein Organ bezogenen w schwankt mit der Funktion des Organs 
derart, dass grossere Organtatigkeit grosserer Blutzufuhr ruft, die durch Er- 
weiterung der zufthrenden Gefasse und damit Herabsetzung des Widerstan- 
des herbeigefuhrt wird; umgekehrt ist die Ruhestellung des Organs mit mehr 
oder weniger grosser Drosselung verbunden. Da nun nicht alle Organe oder 
Organgruppen zu gleicher Zeit in Tatigkeit sind (wir essen nicht springend, 
cin voller Bauch studiert nicht gern“), ergibt sich eine mittlere Gleich- 
gvewichtslage meist von selbst, aus der Summe des aktiven Bedarfs der ver 
schiedenen Teile. 

Zu diesem aktiven organbedingten Ausbalancieren kommt ein zweites, 
das passive. Ein sich kontrahierendes Gefassgebiet zwingt das unter gleich- 
bleibendem Druck stromende Blut, sich in grosseren Mengen in einen anderen 
(;efassabschnitt zu ergiessen, von dem zwar ein Ruf nach Blut nicht ergangen 
ist, der aber, da er unter geringerem Tonus steht, dem Einstromen auch 
keinen Widerstand entgegensetzt, sich passiv erweitern lasst. Und da die 
\rterien eben nicht bloss elastische, sondern muskulose Gewebe sind, braucht 
diese Aufftllung auch sekundar keinen Anstieg des allgemeinen Wider- 
standes und damit auch des Blutdruckes zur Folge zu haben, indem die (in 
Keservoirfunktion) angefullte Arterie eben durch Regulierung der Wand- 


spannung den Ausgleich herbeifuhren kann. 


Ai £. 1933. 
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} gg sae Kine weitere Pufferung mag darin bestehen, dass ein Teil des Blutes im 
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CHIMUSS 


Nebenschluss zeitweise aus der Zirkulation ausgeschaltet wird, wie es Bar- 
Ss 
CROFT in seinen p. 490 und 574 bereits zitierten Untersuchungen uber die 


Milz gezeigt hat. 


\llgemein gesprochen ist die Stellung der Milz jedoch im reflektorischen Gefass- 
mechanismus derart, dass die Milz sich erweitert, wenn das Herz tbermassigem Wider- 
stand in der Peripherie ausgesetzt ist, das heisst der Korper stapelt etwas von seinem 


der Milz auf und reduziert die Menge im Kreislauf.“ ! 


\uf den Mechanismus dieser Ausschaltung und die dabei auftauchen- 
den Probleme kann hier nicht des genaueren eingetreten werden; ich ver- 
weise auf die Abhandlung Barcrorts, einige kleine Erganzungen werden 
noch im Kap. 30 B erfolgen. Jedoch ergibt sich aus dem Zitat mit seinem Hin- 
weis auf einen reflektorischen Gefassmechanismus, dass wir mit dieser Frage 
des Milzreservoirs bereits kompliziertere Ausgleichsvorgange beruhrt haben, 
wahrend bisher das Problem méglichst einfach hydrodynamisch dargestellt 
wurde, so wie es etwa auch NicoLat’ physiologischen Betrachtungen als Aus 
gangspunkt zugrunde gelegt wissen will. In der Tat sprachen wir bisher nur 
vom ,,herrschenden Druck‘, von einer wechselnden Gefassweite, dazu noch 
von einem wechselnden Tonus der Gefasswand; Zustande, die wir uns unte1 
dem Einfluss der lokalen Konstellation entstanden dachten. Es erhebt sich 
aber weiterhin die Frage, ob die aus dem Wechselspiel der verschiedenen 
Krafte resultierenden jeweiligen Gleichgewichtslagen zwangslaufig rein 
mechanisch sukzessive produziert werden, oder ob die Wiederholung gleicher 
Situationen nicht zu einer antizipierenden Koppelung fthrt, derart, dass 
ein nervoser oder hormonaler Mechanismus als flinke Dienerin bei einer ge- 
gebenen Konstellation -1 als Ausgangspunkt die neue Konstellation / herbet- 
fuhrt, ehe oder doch wahrend auch die hydrodynamischen Mechanismen 
‘ben diese neue Gleichgewichtslage / anstreben. Ein Blick auf die physio 
logische Literatur zeigt ohne weiteres, dass diese letztere Alternative zu 
Recht besteht. fast verwirrender Fulle werden uns Reflexe geschildert, 
die vielleicht von den Gefassen selbst®* vermittelt werden, in noch grosserem 
Masse aber indirekt wirken, so dass etwa die Reizung eines sensiblen Nerven 
Gefasslumenveranderung in einem benachbarten oder fernabliegenden Bezirk 
auslost. Man darf sich wohl vorstellen, dass diese sensiblen Nerven auch die 


Beobachter der ihrem Ausbreitungsgebiet jeweils zukommenden Stoftwechsel- 


lage sind, einer Stoffwechsellage, der wiederum ein bestimmter Durchflu- 


tungszustand adaquat ist, und dass diese Beobachtertatigkeit dann eben einer 


1 

Regulation der Gefassdurchstromung anderer Korpergebiete ruft. 
BAarcrorT, ¢., p. 85g 

NicoLat in Nagels Handbuch d. Phy d. Menschen, |. Bd., TI, 2, 


Kritische Darstellung bei Ticerstept, |. c., Bd. IV, p. 212 
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Besonders wichtig und eindrucksvoll sind diese Regulationen und Schie- 
bungen dort, wo es sich um grosse Einzugsgebiete handelt, wie etwa in dem 
bekannten Antagonismus, der in der Blutverteilung zwischen Haut- und 
Muskelgefassen einerseits und Eingeweidegefassen anderseits besteht. Ein 
anderer Antagonismus herrscht zwischen Hautdeckengefassen und Muskeln. 
Diese Gegensatzlichkeiten haben nach mehr als einer Richtung Bedeutung. 


Kinmal wurde entsprechend unseren obigen Darstellungen daruber diskutiert 


und experimentiert, ob die korrelate Erweiterung des antagonistischen Ge- 


fassgebietes passiver oder aktiver Natur, durch Nerveneinfluss herbeigefthrt 
sei. Beide Modalitaten scheinen vorzukommen', Prinzipiell wichtiger ist aber, 
dass dieses ,,loi de balancement’’ von DastrRE und Morar nicht bloss dem 
Druckausgleich dient, sondern dass es beim Warmbluter auch bestimmt ist, 
die Homoiothermie aufrechtzuhalten, sei es durch Warmetransport von und 
nach den Abkithlungsflachen, sei es im Dienste auch der chemischen Regu- 


lierung. 


Ich kann auf dieses Problem nur im Vorubergehen hinweisen; meist wird es 
als cine rein, oder fast rein zentrale vom Nervensystem beherrschte Angelegenheit 
aufgefasst. So tritt GrRAFE? warm fir ein derartiges, scharf lokalisiertes Zentrum fur 
den Gesamtstoff- und den Kraftwechsel ein. A priori wird bei unserem Ausgangspunkt 
ein solches Zentrum hochstens etwas sekundar Entstandenes sein konnen; wir befinden 
uns dabei in der guten Gesellschaft u. a. von TiGerstepT, der im Nacerschen Hand- 
buch der Physiologie* die Frage kritisch erortert und glaubt, die Warmeregulierung 
aus der Summe der Einzelregulierungen ableiten zu konnen, ohne zu einem itber- 
geordneten zentralen Regulationsmechanismus Zuflucht nehmen zu mussen. Auch 
be: der spateren Bearbeitung des Themas im Handbuch‘ be- 
harrt er auf der gleichen Ansicht. In der knappen, aber ausserordentlich klaren 
Zusammenfassung, die KreHL® unter dem Titel ,,Allgemeines tuber tierische Warme“ 
gibt, wird der Ausdruck Zentrum ebenfalls vermieden. KRrEHL spricht (p. 6) von 
einer Zusammenordnung aller warmebildenden und warmeabgebenden Vorgange usw 
unter Leitung von Nervenzellen, die beim Kaninchen im Tuber cinereum liegen; 
sie werden andernorts (p. 7) als die eigentlichen thermoregulatorischen Werkzeuge 
bezeichnet. KreHL stellt auch eine Sukzession der Regulationsmechanismen auf, die 
von der Peripherie zentralwarts vorschreitet. Der erste Versuch zur Regulation geht 
von den Kalt- und Warmpunkten der Haut aus, die auf den Zustand der Hautgefasse, 
den Ablauf der Schweissabsonderung und der Zersetzungen wirken. Erst beim Ver- 
sagen dieser primaren Regulation erfolgt der Angriff auch tiber das Gehirn (ver- 
mutlich durch das abgekuihlte Blut), und die dort verankerten Regulationen beginnen 


zu spielen. Uber die Einordnung der inkretorischen Drtisen, die ,,unzweifelhaft eine 


Siehe Ticerstept, |. ¢., Bd. LV, p. 211, 233, 257 und 258; ferner etwa HorMann, 

in Nagels Handbuch d. Physiol. d. Menschen, I, 1, p. 314. 

2? GrareE, Pathologische Physiologie des Gesamtstoff- und Kraftwechsels bet der 
Ernahrung des Menschen. Ergebn. d. Physiol., Bd. 21, 2, p. 353. 

3 Ticerstevt, Die Warmeokonomie des Korpers. Nagels Handbuch, Bd. I, II, 1, 
p. 508 ff. 

* TiGeRsTEDT, Die Produktion von Warme und der Warmehaushalt. Winterstein, 
3d. Ill, 2, p. 68 und 60. 

> KREHL in Krehl und Marchand, Handbuch d. allgem. Pathol., Bd. 1V, 
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nahe, wichtige und mannigfache Beziehung zum Warmehaushalt* haben, in das 
System lasst sich noch nichts Sicheres sagen. 

Die Tendenz, eine zentralbedingte Ursache der Homoiothermie anzunehmen, ent- 
springt ausser gewissen experimentellen Beobachtungen sicherlich auch der Tatsache, 
dass der Sprung von den poikilothermen zu den homoiothermen Tieren ziemlich plotz 
lich, unvermittelt, erfolgt. Wir kennen, wie es Kreut ausfithrt, keine Tiere, die uns 
uber die Entwicklung der Homoiothermie Aufschluss geben wirden; auch die Winter- 
schlafer konnen in unserem Sinne nicht als derartige Ubergangsformen angesprochen 
werden. Vergleichend-anatomisch sehe ich folgenden, wie mir scheint, gangbaren Weg, 
den ich der naheren Untersuchung unterbreiten mochte. 

Die homoiothermen Vogel unterscheiden sich von den poikilothermen keptilien 
dadurch, dass sie einen vollig zweiteiligen Kreislauf besitzen, dass sie also im grossen 
Kreislauf rein arterielles Blut fuhren. Hand in Hand ist damit auch die Vergrosserung 
der Lungenoberflachen gegangen. Die Zahl der roten Blutkorperchen steigt betracht- 
lich an, und zwar bei gleichzeitiger Zunahme des Hamoglobingehaltes des einzelnen 
Korperchens'. Demnach ist es nicht verwunderlich, wenn der O-Gehalt und vor allem 
auch die O-Spannung des Vogelblutes gegentiber dem Reptilienblut betrachtlich erhoht 
ist”. Dass damit eine grossere Bereitschaft, Verbrennungsprozesse einzuleiten, gegeben 
ist, scheint klar. Wenn wir uns nun noch vorstellen, dass die reptilienahnlichen Vor- 
ganger der Vogel zum Teil reptilienschuppenahnliche Hautbekleidung besassen die 
ledern leiten sich ja genetisch von Reptilienschuppen ab —*, so ist es nicht unver- 
standlich, dass es zu einer dauernden Uberwarmung des urspriinglich poikilothermen 
Tieres kam. Damit wird das ganze Zelleben auf einen hoheren Standard gehoben, und 
nachdem der Panzer unter dieser erhohten Tatigkeit : gefallen ist, ruft speziell 
lie Haut physikalisch und chemisch durch ihre Arbeitsprodukte weiterhin demjenigeit 
Stoffwechsel, auf den sie sich bei der verhinderten Warmeabgabe ecingestellt hatte. Dar- 
auf fugt sich endlich, wie beim Gefassystem, der nervése und endokrine Oberbau. Bet 
letzterem mag man dann auch wieder die primitive periphere Bedingtheit berucksich- 
tigen, wie ich sie im 25. Kapitel abzuleiten versuchte. Diese ursprunglich peripher« 
\bleitung wolle man vor allem auch entsprechend den dort gemachten Ausfuhrungen 
bei der Betrachtung der eigentlichen regulierenden Hirnzentren mit in Erwagune 
“ehen. Wir werden ubrigens auf diesen letzten Punkt in anderem Zusammenhang noch 


inmal zuruckkommen 


Diese systematischen Massenverschiebungen erfelgen nun nicht immer 
inter Erhaltung des gleichen allgemeinen Blutdruckes, vielmehr kann es 
labei, wie manchmal auch schon bei Reizung einzelner Nerven, zu Ande 
rungen kommen. Speziell die Kontraktion der Bauchgefasse fuhrt mit Vor 
liebe zu einem allgemeinen Anstieg des Blutdruckes. Zum mindesten experi 
mentell lasst sich diese Kontraktion wohl am leichtesten durch Reizung des 
Splanchnicus auslosen; an der Blutdrucksteigerung ist dann eine gleichzeitige 
Adrenalinausschuttung auch noch beteiligt*. 


Die Blutdrucksteigerung wird von seiten des Herzens dadurch kompen- 


siert, dass es entsprechend unseren fruheren Ausfthrungen eine grossere 


Werte siehe bei ScHuLz und Krtcer, Blut der Wirbeltiere. Wintersteinsches 
Handbuch, I, 1, p. 1194, 1196 und 1168, einzelne Zahlen auch p. 722. 
2 Einige Zahlen bei WINTERSTEIN in seinem Handbuch, |, 2, p. 220 und 231 
Siehe Lehrbuicher der vergleichenden Anatomie, etwa WHIEDERSHEIM 
* Ticerstept, |. c., Bd. IV, p. tog und 234 
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Arbeit leistet’. Der Impuls zu dieser Mehrleistung wird ihm mechanisch (ver- 
mehrter vendser Zustrom) und auf nervOsem Wege tbermittelt? etwa durch 


zentripetale Erregung des Splanchnicus (Asp), mit Axonreflex nach dem 


Herz (nach Ernst WEBER) oder durch Herabsetzung des Vagustonus oder 


Steigerung der Acceleranstatigkeit. 

Auf neue Formen der Ausregulierung des Kraftespieles zwischen Peri- 
pherie und Zentrum fiihren uns nun folgende Uberlegungen: Wenn wir die 
Abdrosselung, noch weitertreiben, als es etwa mit der Splanchnicusreizung 
geschah, so werden wir an eine Grenze gelangen, wo die Herzkraft zum min- 
desten fur den Moment versagt, und derartige Beispiele sind ja dem Arzte 
vertraut genug. Es gibt aber Falle oder sie sind doch denkbar, wo viele peri- 
phere Gefasse eng sind oder werden, ganz einfach weil in den zugeordneten 
Organen keine Nachfrage herrscht, weil sie sich also im Ruhestand befinden 
(ich weise vor allem auf den Schlaf hin). Dennoch antwortet das Herz nicht 
mit einer Mehrarbeit, der Druck bleibt sich gleich, und das ganze System 
wird also gleichsam auf ein niedrigeres Potential gesetzt. Mittelglied dieser 
Herabsetzung, die mit einer kleineren Blutversorgung des Gewebes einher- 
geht, 1st die Herabsetzung des allgemeinen Gefasstonus, der reaktiven federn- 


den Krafte. 


Wie diese Herabsetzung in jedem Falle zustande kommt, kann man sich viel 
leicht durch folgende Uberlegungen ableiten. Die eine Deutungsmoglichkeit scheint 
mir darin zu liegen, dass durch eine initiale, ubermassige periphere Sperre eine Ruck- 
stauung im arteriellen System stattfindet, die dann unter Angriff am Depressor in der 
Aorta (s. u.) die Herztatigkeit herabsetzt. Die arterielle Stauung bedingt ubrigens auch 
eine schlechtere venose Fillung, so dass eben auch das Ausbleiben der Nachspeisung 
regulierend auf das Herz wirkt. Mit dem relativen Versagen der diastolischen Herz- 
fullung es kann auch durch Erweiterung von Capillaren und Venen herbeigefthrt 
werden erfolgt dann sekundar bei gleichem Rhythmus auch eine Herabsetzung der 
arteriellen Anspannung und damit eben die Herstellung der neuen Gleichgewichtslage 

Im ubrigen ist auch eine primare Regulierung des Gefasstonus, bei gleichbleibender 
Gefassweite, von der Peripherie her denkbar. 

Komme nun eine Anderung des Gefasstonus so oder anders zustande, jedentfalls 
wirkt sich diese Anderung auf die Muskelleistung des Zentralmotors aus. Wir wissen 
aus den Untersuchungen MacWIL.LIAMs*, dass bei gleichem zentralem Druckanstieg 
die Fillung einer Arterie verschieden verlauft, je nachdem man es mit einer vollig 
kontrahierten, mit einer schwach kontrahierten oder einer nicht kontrahierten Arterie 
zu tun hat, so dass zum Beispiel an der nicht kontrahierten Arterie bei m arithmeti- 
scher Progression fortschreitender Druckvermehrung die Volumzunahme, die kubische 
Erweiterung dieser Arterie, schliesslich nur noch unbedeutend ansteigt, wahrend an 
der kontrahierten Arterie dieser Wert fortwahrend weiterwachst. In graphischer Dar- 

' "TIGERSTEDT, |. 

* TIGERSTEDT, c. D- 470 fi. 
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in stark kontrahiertem (1), in schwach kontrahiertem 


schwach kentrahier: (II) und in_ nicht kontrahiertem Zustand (IIT). Kon- 
struiert nach den graphischen Wertangaben TIGErR- 


———-— nicht kontrahiert stepts, |. c., Bd. Fig. 355—357. 


stellung ergeben sich Kurven (Schema XV, die Volumina sind als Abszissen, die 
Drucke als Ordinaten aufgetragen), die deutlich zeigen, wie eine entspannte Arterie 
mit wenig Dehnungsvermogen dem Zentralmotor einen rasch steigenden Widerstand 
entgegensetzt (vgl. Kurve II1). Das Herz wird daher bald in die Unmoglichkeit ver- 
setzt, eine auch biologisch nicht erwunschte Uberkompensation vorzunehmen, 
und so erfolgt eben die Umstellung auf ein niedrigeres Potential bei ruhender ent- 
spannter Arterie (vielleicht ist auch das Ausbleiben des Dehnungsreizes bedeutungsvoll) 


Umgekehrt muss und darf auch nicht jede Gefasserweiterung mit einer 
Blutdrucksenkung einhergehen. Es sei hier vor allem auf die Zirkulation 
innerhalb der Niere, speziell im Glomerulusantetl, hingewiesen. Hier ist eine 


reichliche Durchflutung bei weiter Arterie und erhaltenem hohem ‘Blutdruck 
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Voraussetzung einer richtigen Glomerulusfunktion’. Diesen Zustand eines bei 
weiten Gefassen erhaltenen oder gar gesteigerten Tonus wird man ohne wei- 
teres auf eine lokale Gewebswirkung beziehen durfen, sei es nun tber den 
Weg der Adrenalinausschuttung, sei es durch die pressorischen Nierensub 


stanzen TIGERSTEDTS?, 


Diese Fragen, zu deren Beantwortung ich schon wiederholt (Kap. 25 und ein- 
gangs dieses Kapitels) Materialien beigebracht habe, konnen auch hier nicht synthetisch 
behandelt werden, nur sei nochmals betont, wie sie in der Pathologie bedeutungsvoll 
sind; auch’ mag erganzend den zusammengestellten Kurven entnommen werden, wie 
durch eine ubersetzte Steigerung der Arterienkontraktion, die man gewiss bei patho- 
logischen Zustanden voraussetzen darf, der optimale Fiullungszustand der Gefasse 
leidet: man vergleiche die Minderftllung der stark kontrahierten Arterie (1) gegenitiber 
der schwach kontrahierten (IL) bei jeweils gleichen Druckwerten. Auch tiber den Kom- 
pensationsmechanismus erhalten wir Auskunft: solange eine Arterie kontraktionsfahig 
ist, lasst sie sich im Gegensatz zum nicht kontrahierten Gefass weiterhin ausdehnen, sie 
gibt nach, und dieses Weichen des Widerstandes ruft wohl auch dem kompensato- 


rischen Mehreinsatz des Herzens 


Wir haben also durch die gemachten Ausfuhrungen eine Modifikation, 
eine Regulation der primitiven Verhaltnisse kennengelernt. Wir stellten an- 
fanglich ein mehr oder weniger abgeriegeltes Arteriolensystem dem Zentral 


motor gegenuber; dieser durch Fullung vom Vorhof aus (etwa entsprechend 


der passiven Anspannung eines Skelettmuskels durch seinen Antagonisten ) 


ausgedehnt, vollzieht seine Zuckung ahnlich dem belasteten Skelettmuskel, 
entsprechend dem Widerstand. Und nun kommt die Korrektur: nicht jede 
Verengerung der Peripherie bedeutet definitiv eine Mehrbelastung des Her- 
zens, wie umgekehrt nicht jede Erweiterung eine Ientlastung herbeifuhrt. 

Wenn die Zirkulationsverhaltnisse derart eine biologisch bedeutungsvolle 
Modifikation durch die Arterien erfahren, so verdanken wir dies dem histo- 
logischen Aufbau der Arterie, die eben nicht bloss einen elastischen Schlauch 
darstellt, sondern neben den elastischen Fasern auch glatte Muskeln fuhrt, 
deren wechselnder Tonus ftir die ganze Weitbarkeit der Gefasse bedeutungs 
voll ist. ,, Die Arterienmuskeln konnen also in einem grosseren oder geringeren 
Grade die reine Wirkung der Arterienelasticitat kompensieren.“** \Welche Fak- 
toren alle uber den Tonuswechsel entscheiden, eine Frage, die vor allem auch 
die Pathologie interessieren muss‘, soll hier nicht genauer erortert werden. 
\Wichtig zu wissen ist, dass der Tonus nicht bloss einer peripheren, sondern 

Siehe Lehrbticher der Physiologie, etwa Metzner im Nagelschen Handbuch, 
3 

* TIGERSTEDT, |. c., Bd. IV, p. 128. 

5 TIGERSTEDT, 1. c., Bd. III, p. 

* Vel. nochmals die Referate von Duric und von VotHarp, Der arterielle Hoch 
druck. Verhandlung der Deutschen Gesellschaft fur innere Medizin, 35. Kongress, 1923; 
ferner Brum, Das Krankheitsbild der genuinen Hypertension. Ergebn. d. inneren Medi- 
zin, Bd. 35; Kiscu, Der arterielle Tiefdruck (Hypotonie). Ergebn. d. inneren Medizin, 
4d. 36. 
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auch einer zentralen (cardialen) direkten oder indirekten (das heisst nervosen 
oder hormonalen) Beeinflussung unterliegt. 

Darauf werden wir spater noch hinzuweisen haben. 

Hier mag nun zunachst noch ein drittes Beispiel erwahnt werden. Wir 
lernten bisher die Folge der Abriegelung grosser Gefassbezirke kennen, 
weiterhin die partielle Gefasserweiterung unter Erhaltung des Tonus. Jetzt 
erhebt sich die Frage, was geschieht, wenn durch die gleichzeitige Tatigkeit 
einer grosseren Anzahl von Korperterritorien, speziell etwa der Muskulatur, 
eine grossere Anzahl von Arterien erweitert wird. Auch eine derartige Dila- 
tation braucht noch nicht mit einer Herabsetzung des Blutdruckes verbunden 
zu sein, es ist aber klar, dass eine Korrektur dabei rascher an der Grenze der 
Herzleistungsfahigkeit scheitern muss. So wird also bald ein Moment kom 
men, wo das allgemeine Strombett droht, zu weit zu werden. Der Widerstand 
sinkt, das Herz wird von der arteriellen Seite weniger belastet, der Korper 
verblutet sich, wie der klinische Ausdruck lautet, in die Gefasse, und der 
Circulus wird dadurch geschlossen, dass die Venen mit ihrer grossen Kapa 
zitat das Blut speichern, die Herzfullung vom venosen Ende her ausbleibt. 
Dies ist ein dem Kliniker und pathologischen Physiologen gelaufiges Duld. 
Physiologisch tritt aber vorerst ein anderer Mechanismus ins Spiel: die Blut 
gvefasse werden nicht in dem Masse ausgedehnt, wie es der Blutbedarf der 
Organe entsprechend der Poiseuilleschen Formel erforderte, vielmehr wird 
dieser Bedarf gedeckt durch eine andersartige Modifikation des Durchstro 
mungsmodus, als wir ihn bisher kennenlernten. 

Wir haben bis anhin das Fliessen vom Druckgefalle abhangig gemacht 
‘und stellten bei Besprechung des diastolischen Druckes die verschiedenen 
Summanden zusammen, die im positiven oder negativen Sinne wirken (s. 
p. 584). Anschliessend wurden dann, ohne dass weitere Hinweise auf die 
Formel erfolgt waren, C und D variiert und daraus verschiedene Konstella- 
tionen abgeleitet. Den regelmassigsten Wechsel aber erfahrt P bei der Sy stole, 
indem dabei jeweils A rasch ansteigt, um in kurzen Intervallen wieder zuruck 
zusinken. Die Hohe der Systole selbst haben wir bisher immer bloss als An- 
passung des cardialen Faktors an die peripheren Widerstande aufgefasst, eine 


aktive Rolle wurde ihr nicht zugeteilt. Nun ist es aber klar, dass der jeweilige 


systolische Impuls nicht innerhalb des Arteriensystems als 6 und c¢, sich 


auszuebben braucht, sondern dass er eine direkte Strombeschleunigung 1m 
axialen Sinne in der Peripherie herbeizufuhren vermag. Wenn nun trotz be 
schleunigter Durchstromung der Substanzaustausch zwischen Capillare und 
(sewebe noch genugend erfolgen kann, so ist zu erwarten, dass auch auf diese 
Art eine optimale Blutversorgung erzielt wird. Es wird dann durch raschere 
DurchstrO6mung erreicht, was in einem anderen Falle durch Oberflachenver- 
vrosserung erzielt werden mag. Diese Zirkulationsbeschleunigung wird nun 


besonders dann sich geltend machen, wenn die Impulse sich rascher folgen, 
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wenn also das Herz schneller schlagt. Auch jetzt ist freilich das Resultat 
noch nicht unbedingt ein giinstigeres, und die Blutversorgung wird effektiv 
nur dann grosser werden, wenn die Beschleunigung des Durchstromes nicht 
Hand in Hand geht mit einer zu grossen Abnahme der durch den einzelnen 
Schlag beforderten Blutmenge. Uber die Auswirkung einer derartigen Um- 
stellung auf eine raschere oder langsamere Tatigkeit gibt das Minuten 
volumen Auskunft, ein Wert der gebildet wird als das Produkt von Einzel 
forderung mal Zahl der Kontraktionen in der Minute, und hier zeigt sun 


eben die Erfahrung, dass dieses Minutenvolumen zu- oder abnehmen kann. 


Wir haben also in der Herzschlagfrequenz ein weiteres Mittel kennengelernt, 


das fur eine genugende Blutversorgung der Gewebe aufkommt, ohne dass 
die obenerwahnte schadliche Verbreiterung der Gefassbahn  einzutreten 
brauchte. Effektiv kommt diese Umstellung nun wohl dadurch zustande, dass 
die gewohnlichen Stoffwechselprodukte (speziell des Muskels) Milchsaure 
und Kohlensaure zwar in schwachen Konzentrationen erweiternd auf die 
Gefasse wirken, dass aber grossere Konzentrationen Kontrakturen hervor 
rufen'. Zu gleicher Zeit aber wirken diese Substanzen auch deutlich puls 
beschleunigend. In diesem Zusammenhange ist es gleichgiltig, ob neben den 
im venosen Muskelblut enthaltenen Stoffwechselprodukten noch andere lak 
toren dazu beitragen, die Pulsfrequenz zu heben*. Fur uns weiterhin ist nur 
noch wichtig, dass die Pulsbeschleunigung zum mindesten teilweise durch 
Nachlassen des Vagustonus zustande kommt. 

Mit diesen Erorterungen haben wir uns also einem neuen, bedeutungs 
vollen Faktor der Zirkulationsgrosse genahert, der Zirkulationsgeschwindig 
keit in ihrer Abhangigkeit von der Schlagfrequenz des Herzens. Dabei ist 
bemerkenswert, dass nicht mehr den peripheren Gefassen die fuhrende Rolle 
zukommt, sondern dass eben das Herz, und zwar speziell die extracardialen 
Herznerven das gewichtigste Wort sprechen, trotzdem der Effekt in erster 
Linie der Peripherie zugute kommt. Dieser Mechanismus scheint mir etwas 
Sekundares, das sich auf primitive Wurzeln zurtckfthren lasst; es soll dies 


im folgenden Kapitel gezeigt werden. 


Bei der Aufgabe, das periphere Gefdssystem und das Herz zu einer Ein 
heit susammenzufiigen, wird von der Peripherie ausgegangen. Die Muskula- 
tur der Arteriolen wird als Sperriegel gedeutet, in erster Linie bestimmt, den 
Uberdruck, der infolge der Herstatigkeit im arteriellen System besteht, ab- 
subremsen. Die Mechanismen dieser Abbremsung werden kurz genannt. An- 
schliessend werden von den Gefiasshormonen das Histamin und spesziell das 
Adrenalin besprochen, bei letzterem der Schwerpunkt auf seine urspriing 
lich lokale Bedeutung gelegt. Es folgt weiterhin, abgeleitet von der Figen 


Siehe etwa Especke, Gefassreaktionen, p. 427 ff. 
? Siehe TiGersteptT, |. c., Bd. II, p. 456 ff. 
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jesetslichkeit des Herzens, die Darstellung des duastolischen, dann des systo- 
lischen Blutdruckes. Dieser erscheint in erster Linie als Funktion der peri- 
pheren Widerstande. Er kann durchschuittlich auf glewchem Niveau gehalten 
werden, weil die Summe der Partialwiderstinde sich meist gleichbleibt, trotz- 
dem imnerhalb des Gefassystems starke Verschiebungen der Bblutverteilung 
eintreten (Hinweis auf die Homoiothermie). Weiterhin werden die Schwan- 
eungen des Gefiasstonus und ihre Rickwirkungen auf die Herstatigkeit dar- 
gelegt, endlich erfolgt ein Hinweis auf den Zusammenhang von Frequenz 
LJ 


der Herstatigkeit und Minutenvolumen. 


30. Kapitel. (Schluss. ) 


ZUSAMMENSCHLUSS ZUM ZIRKULATIONSAPPARAT. 
B. Zentrale Regulationen. 


\VWir gehen davon aus, dass uber die Pulsfrequenz in erster Linie das 
Nervenpaar Vagus (als Hemmungsnerv) und Accelerans (als fordernder 
Nerv) entscheidet, und gerade diese Gegensatzlichkeit hat ja viel dazu bei 
getragen, uberhaupt die Zugelwirkung vom autonomen und sympathischen 
Nervensystem herauszuarbeiten. Wir haben schon im 29, Kapitel versucht, 
rein anatomisch das Verhalten der beiden Nerven etwas anders zu deuten, 


und speziell der Vagus wurde eben entsprechend seiner Ausbreitung als der 


im wesentlichen der Organgruppe Lunge—Herz—Eingeweide zugeordnete 


Nery angesprochen, bestimmt, in erster Linie die Koordination dieser Organe 
vorzunehmen. Folgerichtig erhebt sich nun die Frage, ob auch aus dieser Auft- 
fassung heraus die Frequenzanderungen zu verstehen sind. Wenn wir dies 
nachprufen, haben wir weiterhin zu_ berucksichtigen, dass die genannten 
Organe freilich auch schon ohne Zutun des Nerven funktionell zusammen 
hangen, und so werden wir, getreu unserer Auffassung, die Anwesenheit und 
\Wirkune der Nerven nicht ohne weiteres als Selbstverstandlichkeit voraus- 
setzen, sondern jeweils auch untersuchen, wieweit lokale Zusammenarbeit 
dieser benachbarten Gewebsbezirke an und fur sich schon die Herzfrequenz 
beeinflusst. 

Herz und Leber. In erster Linie wollen wir uns hiebei erinnern, dass 
die primare Tatigkeit des endothelialen Herzschlauches eine Funktion der 
Nahrungszutuhr aus dem Dotter, der Leber und allen homologen Gebilden 
ist. Auch beim ausgebildeten Herz ist, wie wir weiterhin horten, die Hormon- 
zufuhr aus der Leber bedeutungsvoll. Dazu kommt, dass der wechselnde Zu 
fluss aus den Lebervenen, als die wichtigste Variable sie allein wenigstens 
bringt exogene Flussigkeit in den Kreislauf hinein uber die mehr oder 


weniger rasche Auffillung des Ventrikels und damit uber die Schlagtolgen 
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schon rein mechanisch mitentscheidet; hier wird sich dann eben die nervése 


und die hormonale Korrelation anfiigen. 


Im Zusammenhang mit diesen Verhaltnissen steht wohl die Tatsache, dass das 
Trinken und Essen die Pulsfrequenz haufig beeinflusst'. 

Beziehungen zwischen Erkrankungen der Abdominalorgane und Herzfrequenz 
sind uns aus der menschlichen Pathologie zur Gentige bekannt, und dabei zeigt schon 
die klinische Analyse, eventuell bestatigt durch autoptischen Befund, dass hie und da 
der Vagus als Mittelglied funktioniert, sei es, dass die Reizung des Vagusstammes 
Herz und Abdominalorgane in gleicher Weise mitbetrifft, sei es in unserem Zu 
sammenhang noch wichtiger —, dass die abdominale Vaguserregung ritcklaufig reflek- 
torisch auf den Herzvagus ubergreift?. Auch die experimentelle Physiologie hat uns 
derartige Zusammenhange gelehrt. Im bekanntesten Beispiel freilich, dem Gotrzschen 
Klopfversuch, bei dem durch rasch aufeinanderfolgendes Schlagen auf den Bauch des 
Versuchstieres (Fisch, Frosch) reflektorisch (durch den Vagus) Herzstillstand her 
beigefuhrt wird, liegt der aufsteigende Schenkel nach BERNSTEIN im Bauchsympathicus’. 
Doch ist bemerkenswert, dass auch zentrale Reizung eines durchschnittenen Vagus 
durch Vermittlung des zweiten, nicht durchschnittenen Vagus Herzverlangsamung 
herbeifuhrt’. 

Die Koppelung erfolgt aber nicht immer oder nicht nur auf dem nervosen 
Wege. Dem Kliniker wiederum am besten bekannt ist die Herzverlangsamung bei 
der Gelbsucht — in Ubereinstimmung mit den Befunden der AsnHerschen Schule, 
p. 557 — durch Reizwirkung der Gallensaure. Endlich sei auf die Wirkung des Cholins 


hingewiesen, auf das wir weiter unten noch zurtickzukommen haben. 


Die Frequenzregulation Leber — Herz stellt eine Korrektur am vendsen 
Schenkel des rechten Herzens dar; sie ist selbstverstandlich wichtig, doch 
kommt ihr, da die Venen und ihr Hinterland mit ihren Kapazitatsschwan- 
kungen an und fur sich schon ausgleichend wirken konnen (s. spatere Aus- 
fuhrungen), unmittelbar nicht die gleiche vitale Bedeutung zu wie etwa dem 
Verhaltnis Herz —Lunge. Die Frequenzschwankungen bewegen sich denn 
auch in massigen Grenzen, 

Bei der Betrachtung der Verhaltnisse vom Herz sur Lunge wollen wir 


von der Lunge ausgehen und feststellen, dass der Lunge im Gegensatz zu 


den bisher betrachteten Ko6rperterritorien ein Sperrschutz mehr oder weniger 


fehlt. 


Man hat ja freilich, wie wir im 28. Kapitel horten, Vasomotoren auch in den 
Lungen nachweisen konnen, aber zur gleichen Zeit erfahren wir aus der Physiologie, 
dass ihre Wirksamkeit nicht gross sein kann. Sie haben vielleicht einen gewissen Ein- 
fluss auf die Blutverteilung innerhalb der Lunge; auf ihre Gesamtdurchflutung wir- 


ken sie nicht, ist doch das Blutbett derartig anpassungsfahig, dass bei Abklemmung 


' Siehe Ticerstept, |. c., Bd. II, p. 433, der freilich die Schwankungen aus der 
direkten Warmezufuhr erklart. Unterschied von kalten und warmen Speisen. 

* Siehe z. B. die wertvolle Zusammenfassung Neussers, Bradycardie und Tachy- 
cardie, Heft I der ausgewahlten Kapitel der Klinischen Symptomatologie und Diagnostik. 

Es sei auch auf den RoEMHELDschen Symptomenkomplex hingewiesen. 

3 TrIGERSTEDT, |. ¢., Bd. II, p. 412 und 410. 

Ticesstest, 1. c.,. Bd. p. 425. 
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ler Strombahn einer ganzen Lunge und von Teilen der zweiten die Gesamtmenge des 
Blutes durch die restierenden Wege unter Druckanstieg in den Lungenarterien durch- 
treten kann! 

Anderseits muss man ohne weiteres annehmen, dass auch in der Tatig- 
keit der Lunge, entsprechend dem wechselnden Korperbedarf, Schwankungen 
vorkommen, die mit wechselnder Zufuhr des zu bearbeitenden Materials, also 
des Blutes, einhergehen mussen, falls die Regulierung sich nicht auf einen 
Wechsel der Diffusionsgrosse bei gleichbleibender Durchstromung beschrankt. 
Letzterer Annahme widersprechen aber direkte Messungen der Durchfluss- 


menge, es mussen also andere Regulationsmechanismen in Kraft treten. 


Den durch Vasomotorenspiel bedingten eventuellen Verschiebungen wird man nach 
den obigen Ausfthrungen kaum eine durchschlagende Bedeutung zuerkennen konnen 
Es bleiben also nur zwei Moglichkeiten tbrig. Die eine besteht darin, dass die Atem- 
mechanik selbst regulierend wirkt. Die mit jeder Atmungsphase (Inspiration — Ex- 
spiration) wechselnden intrathorakalen und intraabdominalen Druckverhaltnisse be- 
dingen zum Beispiel fur die Inspiration eine grossere Ansaugung von Blut ins rechte 
Herz und eine Zunahme der Lungengefassweite?. Es bestehen also wohl zum mindesten 
zu Beginn der Inspiration optimale Bedingungen des Gasaustausches, und mit der 
Steigerung der Atemfrequenz konnte man erwarten, auch die Gelegenheit des optimalen 
\ustausches zu vermehren. Nun geht aber die Frequenzsteigerung der Atmung mcist 
mit einem Oberflachlichwerden Hand in Hand, und die fordernde Wirkung au lie 


Zirkulation bleibt aus 


Wir werden so notgedrungen auf die zweite Moglichkeit zurtickgreifen: 
Das einzige Mittel, eine ausgiebige Regulation des Gasaustausches herbei 
zufuhren, besteht in einer konkomitierenden Steigerung oder Herabsetzung 


der Atmungs- und der Herzfrequenz und damit in gleichsinnigen Verschie- 


bungen beim Beziehen von Luft und Blut. 


Derartige parallele Verschiebungen von Kespirations- und Pulszahl kom- 
men nun auch in der Tat im Anschluss an physiologische und pathologische 
Funktionsanderungen sehr haufig vor und legen so im allgemeinen Zeugnis 
fur das Zusammengehen beider Funktionen ab. Sie lassen sich aber nicht 
oder nicht immer oder nicht ohne weiteres in dem Sinne auswerten, den die 
bisherige Betrachtungsweise angebahnt hat. Der Mechanismus ihres Zustande- 
kommens ist vielmehr mannigfach, man kann nicht die Lungen schlechtweg 
immer als das rufende, die Kreislauffrequenz als das regulierende Organ 
ansprechen. Fur uns wesentlich ist aber, dass uberhaupt eine derartige 
Beziehung auch vorkommt; ich wahle sie weiterhin zum Ausgangspunkt, 
da sich aus ihr die anderen Verhaltnisse, wie wir gleich sehen werden, 
zwanglos ableiten lassen. Vorerst mag aber noch darauf hingewiesen wer 
den, dass nicht bloss fir den Frequenzwechsel Parallelismus besteht, son 

1 TIGERSTEDT, I. c., Bd. IV, p. 18 ff. 

* Siehe dazu TicersteptT, |. c., Bd. IV, p. 38 ff., besonders auch p. 54 
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dern dass tiberhaupt die beiden so ecindrucksvollen Rhythmen meist durch 


eme bestimmte Relation miteinander verbunden sind, und da fiir diese Be- Relatio; 
Atem- und Puls- 


Sep 
requel 


ziehung der Einfluss der Atmung klar scheint, erfahrt auch unsere ganze 
Betrachtungsweise eine wesentliche Verstarkung. 

Der Parallelismus von Atmung und Zirkulation ist uns derart zur Selbst- 
verstandlichkeit geworden, dass wir uns des damit verknupften Problems 
seiner I¢ntstehung kaum bewusst sind. Es handelt sich um eine uralte Ver 
koppelung, die aus den genetischen Zusammenhangen ohne weiteres verstand 
lich ist. Der primare Zirkulationsrhythmus geht ja freilich von der Leber aus. 
Da aber an der Entstehung des definitiven Herzens, wie wir in Kapitel 23 B 
horten, die Atmung topographisch und funktionell irgendwie beteiligt sein 
muss, ist es auch leicht begreiflich, dass dieser Zweitgeborene rasch einen 


Kinfluss auf. die Zirkulationsfrequenz gewinnen kann. 


Schon fur die Kiemenatmung der Fische wird eine Relation zwischen Atmungs- 
und Herzschlagfrequenz angeftthrt'. Besonders wichtig scheint mir eine von BaBAk 
zitierte Beobachtung Brtnincs, die eine Verknupfung verstandlich macht: ,,Es_ soll 
die Atmung Druckschwankungen zur Folge haben, wodurch die Blutzirkulation ge 
fordert wird (Beschleunigung bei Ausatmung, Verlangsamung bei Einatmung).“ Das 
haufigste Verhaltnis der beiden Frequenzen wird dabei als 1:1 angegeben. Neben dieser 
mechanisch gedeuteten Synchronie der beiden Rhythmen ist auch schon eine durch 
Vaguswirkung entstandene bekannt. Vielleicht ist man aber doch berechtigt, diesen 
Mechanismus als den sekundaren anzusprechen, bleibt doch bei den Cyklostomen 
wenigstens im Larvenstadium eine Vaguswirkung auf das Herz aus”, und bei den 
\mphibien erweist sie sich noch als recht variabel*. 

Angaben tuber numerische Beziehungen von Zirkulation und Atmung bei den 
\mphibien habe ich nicht gefunden; vielleicht lasst sich eine einheitliche Antwort hier 
uberhaupt nicht geben, da bei der Mannigfaltigkeit des Gasaustausches unter Beteilt 
vung der Haut, der Kehlschluckbewegung, der Kehlatembewegung und der Lungen- 
atmung’* eine derart enge Beziehung uberhaupt nicht zu erwarten ist 

ur die RKeptilien habe ich nur wenige Angaben gefunden. BABAk® gibt Resp 
rationszahlen von 10o—12 ftir kleine Eidechsen, bei TiGersrept® lauten die entsprechen 
den Pulszahlen auf Gc—66 

Da es sich aber um Poikilothermen handelt, sind wir bei den Reptilien weit davon 
entfernt, cs mit einem ausgesprochen rhythmisicrten Atmungstypus zu tun zu haben 
Ich will hier noch WINTERSTEIN’ zitieren, der, gestutzt auf die Untersuchungen KRoGHs, 
den Vagus als den vasomotorischen Nerven der Lunge bezeichnet 

ltr ein paar Vogel gebe ich nach Srt'Be.® einige Werte. 

' Siehe Brice, im Wintersteinschen Handbuch, Bd. J, 1, p. 1014; ebenso Badr, 
Winterstein, Bd. I, 2, p. 658. 

BRUCKE, |. c:, p. 1017. 

BrUuckKE, I. ¢., p. 1030. 

Siehe Zusammenfassung 

BABAK, I. ¢c., p. 823. 

TIGERSTEDT, 1. c., Bd. II, p. 474. 

WINTERSTEIN, |. ¢., p. 208. 

Zitiert nach BrtcKe, |. ¢., 1c62 und 1075, und BapAdk, p 
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Gewicht Pulsfrequens Blutdruck  Atemfrequens 
mittlere mittlerer 


in mm He 


Stor kente 
Bussard 
Dohle 


Saatkrah« 


\lso ein Verhaltnis von P:A von rund 15:1. Vagotomie erzeugt ausgesprochene 
\temverlangsamung, wahrend die Wirkung auf die Herzfrequenz je nach der Vogel- 
rt verschieden ist, die Frequenz unverandert bleibt oder beschleunigt wird 

Endlich einige Zahlen fur die Saugetiere! 

Pulsfreque) Blutdruck ltemfrequen 


in mm Hg 


100 200 
120—1 40 
120 50—205 
250— 320 
j8 und wenige: 


O / 6) 


mit einer gewissen Vorsicht zu beurteilen, da die Werte, wie wir 
nschen her denken konnen, von einer Menge Faktoren abhangen 
immer Berticksichtigung finden konnten. Immerhin erkennt man, dass 
verschoben hat und sich mehr oder weniger dem beim Men- 


nahert 


trotz den zu erhebenden Einwanden im all 

weil sie fur alle jene Klassen cin bestimmtes 

\tmung und Herzfrequenz zeigt, wo die Atmung ein 

deutig auf die dem Herzen vorgelagerten Kiemen, oder die als alleiniges 


Organ der Atmung dienenden Lungen beschrankt ist, wahrend bei den 


\mphibien mit ihrem physiologischen Umbau der Atmung und der damit 


BABAK, l. c., p. 958, BRUCKE, I. c., p. 1086, oder Ticerstept, |. c., Bd. IT, p. 477, 


ERSTEDT, | 


400 
ty \ 
Huhn 1 980 312 180 24 
2 304 212 162 16 
, 735 317 179 19 
= 658 301 171 18 
; 140 342 119 20 
341 380 ISI 25 
ke P \ 
Klephan 2 C00 25—28 
Nilpferd ausser Wasse1 ? 7—10 
Nilpferd im Wasser ? 3—7 
Kamel 25—32 
4 00 Ss 10 
Pferd {CO 34 
Lows 10 10 
Schat 60—X 160 I15—I7 
Hund 5—20 04—172 15 
Natze 2 3 150 24 
Kanincher 2—3 9O 55 
Igel im Winterschlat 
Maus (klein 0,01; —0,035 2CC—320 
Die Zahlen s 
uns schon vom \ 
werden, die nicht 
sich das Verhaltni 
schen angenommenen Verhaltnis 4:1 iii 
und Bd. III, p. 154 
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verknupften Mannigfaltigkeit der Orte des Gasaustausches eine derartige ein- 
fache Beziehung nicht zu bestehen scheint. 

Einem tbersichtlichen Verhaltnis also begegnen wir bei den Fischen. 
Dabei haben wir einen mechanischen Zusammenhang kurz erwahnt, der die 
Genese dieses Verhaltnisses aufzuklaren imstande ist. 

Fur die Lungenatmer ergeben sich je nach der Klasse verschiedene Ver 
haltnisse. Bei den poikilothermen Reptilien ist die Atmung eine noch wenig 
stabilisierte Funktion, sie macht noch nicht einen integrierenden Bestandteil 
des Lebensrhythmus aus und ist hochgradig von der Aussentemperatur und 
wohl auch den damit parallelgehenden inneren Verbrennungen abhangig. 
Auch die Zirkulationsfrequenz unterliegt dem gleichen Gesetz der Stei- 
gerung durch Temperaturanstieg, wie es aus einigen von BRUCKE' mitgeteil- 
ten Zahlen hervorgeht. Ob auch fur diese Schwankungen ein Parallelismus 
besteht, kann ich, gestutzt auf das mir bekannte sparliche Zahlenmaterial, 
nicht entscheiden. Bei den Homoiothermen mit ihrer Temperaturerhohung 
ist der O-Bedarf ein unvergleichlich grosserer; dabei ist eine gesteigerte Auf 
nahme bei den Vo6geln und Saugetieren nach zwei verschiedenen Prinzipien 
gesichert. Bei den Vogeln ist die Ventilation der Lunge, also die stete Neu- 
versorgung der Lunge mit zum Austausch fahiger Luft, noch relativ un- 
genugend und der O-Bedarf des Korpers wird durch gewaltige Steigerung 
der Herzfrequenz gedeckt; bei den Saugetieren dagegen bedeutet die Ver 
besserung der Atemmechanik speziell auch durch Ausbildung der Zwerch- 
fellatmung eine raschere Ventilierung der Lunge, und auch eine absolut und 
relativ langsamere Schlagfrequenz vermag zusammen mit der Verbesserung 
des Transportmittels den O-Bedarf des Korpers zu decken. 

Kinige Konsequenzen dieser Verschiebungen werden sich spaterhin noch 
ergeben. 

Wir schliessen also die weitere Darstellung an die Festlegung an, dass 
zwischen der Tatigkeit der Atmungsorgane und der Herzschlagfrequenz eine 
bestimmte numerische Beziehung besteht. Diese Beziehung gilt nicht bloss fur 
die Ruhelage des Organismus, sondern sie kehrt auch und damit haben 
wir wieder den Anschluss an p. 598 gewonnen bei geanderter Funktion 
wieder. Wir wissen, dass Muskelarbeit beide Funktionen gleichsinnig steigert, /arallelismus 

wir kennen die normalerweise gleichsinnige Erhohung beider Rhythmen im 
Hieber. Dabei handelt es sich immer um ein drittes Agens, das anscheinend 
die beiden Funktionen gleichzeitig erregt. Man kennt auch Beispiele, wo eine 
primare Schadigung der Zirkulation sekundar die Atmung beeinflusst’; aber 
auch das Umgekehrte ist bekannt, dass eine primare Anderung der Resp 
rationsgrosse die Zirkulationsfrequenz beeinflusst. Derartige direkte, in 
meinen Augen primare Beziehungen deckt uns die Pathologie auf. 
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s ei auf den Pneumothorax verwiesen, an anderweitige Anderungen der 


\tmungsoberflache erinnert, die mit Anderungen der Schlagfrequenz Hand in Hand 


dabei hatte naturlich in jedem einzelnen Fall eine eingehende Analyse die Rolle 


rschiedenen eventuell in Frage kommenden Faktoren festzulegen 


bersichtliche Verhaltnisse hat hier wiederum die experimentelle Phy- 
geschaffen. TIGERSTEDT” bringt Beispiele, wie durch Reizung der 
chleimhaut (chemisch; mechanisch durch Aufblahen) eine Verande- 
Herzfrequenz eintritt, die nach Durchschneiden des Vagus aufhort. 
Verkettung der beiden Funktionen wird also durch diesen Nerven her- 


| kann im Sinne unserer Annahme einer direkten Steuerung 


beigefuhrt uni 

der Herzfrequenz von den Lungen aus gedeutet werden. 
Neben dieser reflektorischen Einwirkung von der Peripherie aus besteht 
eine direkte Irradiation vom Atemzentrum auf den den Herz- 
rhythmus beherrschenden Vagustonus. Diese Ubertragung ist, wie mir scheint, 
sekundarer Natur. Sie hangt damit zusammen, dass die Lungen ihrerseits im 
Phylogenese einen Funktionswechsel erfahren, auf den ich schon 
Kapitel hinwies. Ursprunglich sind sie ein durch Luftschlucken ge- 
teils durch aktive Muskelkontraktionen sich entleerendes, haufig 
eine epithelahnliche Zellbekleidung tragendes Organ*, dem auch heute 
eine gewisse physiologische Selektion zuerkannt werden durfte sind 
die fur die Sekretionstheorie wichtigen Resultate von MAAR und BOHR 
Schildkrotenlunge gewonnen worden. Daraus wird ein Organ, das, 
\ktion von Hilfsmuskeln und seine blosse Elastizitat bewegt, den 
oder weniger vollstandig passiv Durchtritt gewahrt. Damit 
Ort und Art der Koppelung mit dem Zirkulations- 
‘rschieben; sie ruckt zentralwarts, und der Lungenvagus_ be- 
noch einen afferenten Ast eines komplexen Reflexmechanismus, 
in der Medulla oblongata selbst abspielt. Dass die zentrale Ver- 
ppelung als die sekundare zu bezeichnen ist, geht aus diesem Werdegang 
rvor, kommt auch funktionell darin zum Ausdruck, wie das Atemzentrum 
phylogenetisch wie ontogenetisch nervosen und Blutreizen gegenuber 
allmahlich sich zu der Stufe der Geschlossenheit aufbaut, die wir bet 

len Saugetieren antreften. 

lich also ist die Automatie des Zentrums ausgebildet und seine 
Erregung erfolgt durch chemische Reize, derart, dass je langer je mehr die 
Kohlensdure zum wesentlichsten Regulator der Atmung wird*. Und damit 


ird denn letzten Endes auch der zirkulatorische Teil des alten Reflexbogens 


Siehe die Lehrbticher der pathologischen Physiologie, etwa MINKOWSKI, Patho 
ler Atmung, im Handbuch d. allgem. Pathol. von Krehl und Marchand, II, 1 
TicerstepT, |. c., Bd. II, p. 416; Bd. IV, p. 48. 
he Kraus, Mikroskopische Anatomie der Wirbeltiere, IJ, Vogel und Repti 
auch den epithelialen Bau der fotalen menschlichen Lunge etwa bei Minot, 
7 


zu dieser Darstellung vor allem die zusammenfassenden Kapitel BabAks, I. c. 


cher; 
S1010 
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auf chemischem Wege erregt die Herzverlangsamung durch Herzvagus 
Reizung bei der Asphyxie liefert ein Beispiel hierzu —; auch erlangen diese 
Zentren eine immer grossere Selbstandigkeit?. 

Diese Verschiebung ins Zentralnervensystem bringt es aber nicht nur 
mit sich, dass das primitive Verhaltnis Herz — Atmung und seine Koppelung 
durch den Vagus eine Anderung erfahrt, sie hat weiterhin zur Folge, dass 
auch der ganze linke Kreislauf (zum Teil wohl durch die nicht fliichtigen 
sauren Stoffwechselprodukte) Einfluss auf eine ursprunglich rein lokale 
Wechselbeziehung gewinnt. Dabei mag dann der primare Angriffspunkt am 
\tmungszentrum oder auch am Herzvagus-Zentrum selbst liegen. 

Danut aber wird der Wechsel der Schlagfrequenz zu einem der wich 
ligsten Kegulatoren der Zirkulationsgrosse tiberhaupt. 

Auf die weiteren Konsequenzen dieser regionalen Verschiebungen wer 
den wir weiter unten einzugehen haben. Vorerst aber mtissen wir nochmals 
auf die urspriingliche Bedeutung der Geschwindigkeitsanderung hinweisen. 


Sie wird in erster Linie vollzogen, um das funktionelle Bedurfnis der Lunge 


zu befriedigen, ware also im Grunde nur eine Angelegenheit des kleinen 


Kreislaufés. Nun sind aber die beiden Kreislaufe schon rein mec 
unteilbares Ganzes, die beiden Motoren, das rechte und das linke Herz funk 
tionell so ineinandergeschweisst, dass sie synchron schlagen. Die Rhythmus 
anderung wird also vom linken Ventrikel mit ubernommen. Er wird durch 
das eigenmachtige Vorgehen des kleinen Kreislaufes in eine Aktion hinein 
gezogen, die ihm vielleicht gar nicht erwtinscht ist. 

1 


Das Minutenvolumen steigt an, durch Frequenzsteigerung bei gleichem 


Schlagvolumen. Eine gesteigerte Durchflussgeschwindigkeit im grossen Kreis 


lauf ist die Folge, eine Steigerung, die a priori nur der Nachft 

rechten Herzens dient, nicht aber den funktionellen Bedurfnissen innerhalb 
des grossen Kreislaufes entspricht. Tatsachlich ist das Missverhaltnis unter 
physiologischen Bedingungen freilich weniger schlimm; meist ist es ja, wit 
wir oben horten, nicht mehr der lokale Bedarf der Lunge, der die Zirku 
lationsgrosse innerhalb der Lunge reguliert, sondern die physiologische Ein 
heit rechtes Herz plus Lunge wird uber die zentralen Mechanismen je nach 
den Bedtirfnissen innerhalb des grossen Kreislaufes zu mehr oder weniger 
grosser Leistung angespornt. So ist es, um nochmals das wichtigste Beispiel 
zu zitieren, der Luft- wud Nahrungsbedarf der tatigen Muskeln, welcher der 
Zirkulationsbeschleunigung ruft. 

Anderseits bestehen aber doch Verhaltnisse, wo die vermehrte und viel 
leicht auch die verminderte Fullune unangenehme Folgen fur den grossen 
Kreislauf haben konnen. 

1 Siehe dazu die schon im 29. Kapitel zitierten Arbeiten von H&tyMANs und von 
GESELL in Ergebn. d. Physiol., Bd. 28 
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Kin Teil dieser Storungen reguliert sich, wie wir schon fruher kurz P| 
rein mechanisch durch Ruckstauung und durch Ausbleiben der _ 
b rsagende Herzkraft 
Daneben treten hier dann freilich noch zwei feinere Regulationen in 
\ktion. Di rste lhegt in der Wirkung der Blutdrucksigler, un Si 
H. FE. HerinG gepragten Ausdruck zu gebrauchen. Von diesen Zuglern ist 
ler Depressor schon langst bekannt. 
é In neuere Zeit gesellt sicl da u die Kenntnis des Lar Po d h. eines 
analog rkenden Reflexes, der auch bei unterbrochener wm cinc 
\usbuchtung am Anfangsteil der Carotis interna ausgelost wird. EE in 
en letztet ren sehr intens studiert worden, bietet er doch ci sa 
be1 m Depressor den Vorteil besserer und schonender Zuganglichkeit i [i777 
if d Darstellunget mn HrymMans, H und vor allem Herincs, dem Entdecke1 
Beim Depressor handelt es sich um einen Nerven, den man in de 777777777 
4 olaubt wonder u haben’. let aber wesentl an hei 
rd st. Es ist ein nach dem Anfangsteil d¢ \orta ziehender 1A 
nt rtenner\ hlechtweg, da er nach neueren Erfahrung —s 
abnormen Zustanden wirkt, sondern auch normalerwei — 
ntt rt nserem Zusammenhange interessiert uns vor allem die depress 
Wirkung, \nalyse folgendes ergibt. Im Experiment ruft zentripetale HL 
ner Verlangsamung der Schlagfolge durch Vagusreizung und Drucksenkung, letzter« 
edinet dur Ey terung der Gefasse besonders auch im Splanchnicusgebiet. Im natu 
hen Ges hen wirkt h die Depression dann so aus, dass bei genigend Hil 
ehnung der Wand der aufsteigenden Aorta sei es infolge zu starker Ful 7 
uckstauung r propulsiy Herzet e1 reflekto1 , durch allgemein arte 
le | Se! terung d Herzarbeit erleichtert und so das Herz geschont wird 
Nachdet is Arteriensystem gemass seiner neuerlangten Kapazitat aufgefullt ist 
in! ( neues Gleichg¢ ht im grossen Kreislauf ausbilden. Das leichter weg 
es be Blut wird ( ler 1? olel her Meng das rechte Herz autspeisen”, di 
nig \ rbeit 
Anderseits kann aber au das Blut innerhalb de vsrossen Kreislaufes legen 
} ac] llune des re Herzens unterbleibt? t aucl Moment 
der Freauenzsteigerung dahi1 
Fiir dieses Liegenbleiben im grossen Kreislauf bestehen zwei Moglichkeiten: das 
Blut bleibt in den grossen Venen, ler aber die Erweiterung ausgedehnter Arterien 
cebiete bedingt e11 Ansammlung im arteriellen Teile, und dieser wird dann 
wanes, 1, Lc. 124 
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Der sweite Regulationsmechanismus, auf den ich oben Bezug nahm, 
hormonaler Natur. Es handelt sich um die Aktion des Cholins. Cholin 
Diese schon im Kapitel 30 A erwahnte Substanz, vor allem auch das Azetylcholi 
bewirkt! eine Erweiterung der Arteriolen durch Erschlaffen des arteriellen Gefass 
tonus. Bei dieser Erweiterung bleiben im Gegensatz zum Histamin und Adrenalin die 
Capillaren vollig unbeeinflusst (physiologische Analyse von DALe und RicHarps). Das 
durchstromte Organ hat sich bloss unter vermehrter arterieller Blutfillung vergroéssert, 
zugleich ist aber auch die Ausflussmenge am Venenteil stark vermehrt?, ohne dass es 
zu einer Uberdehnung der Venen kame’. Dabei ist der Blutdruck zum Teil betracht 
lich herabgesetzt, das Schlagvolumen bleibt vollig ausreichend. Dazu kommt eine Reihe 
Krregungen parasympathischer Natur, speziell auch auf den Herz- und Darm-Vagu 
Diese Regulation tritt wohl unter etwas anderen Umstanden ins Spiel als 
Depressorwirkung. Es scheint mir dies daraus hervorzugehen, dass Cholin zwar 
fast allgemeines normales Stoffwechselprodukt ist, dass es aber doch mit Vorliebe in 
den inneren Organen vorkommt (Nebennierenrinde, Milz, Mesenterialdriisen, Thymu 
und Thyreoidea, Gehirn, Darm, Pankreas, Muskel, Leber, Hoden)*. Speziell gilt es 
Ksterverbindungen auch als ein Hormon der Darmbewegung (MaGNus, LE Heux). 
Nun kann eine Uberftllung des linken Kreislaufes nicht nur durch einfach 
kleinen Kreislaufe verankerte Rhythmusbeschleunigung zustande kommen, sondert 
eine Uberschwemmung erfolgt auch durch Einstromen einer grosseren Fliissig 
menge in das rechte Herz aus den Venen, speziell aus dem Pfortaderbereich, 
wie wir eingangs dieses Kapitels horten, durch Neuaufnahme von Flussigkeit, sei 
durch Milzkontraktionen. Unter diesen Umstanden ist es naheliegend anzunehmen, das 
Cholin oder seine Ester trete hauptsachlich in Funktion, erweitere das arterielle Baht 
bett des grossen Kreislaufes dann, wenn eine derartige Uberfullung durch Venenblut 
droht. Ob es sich um einen primar lokalen Antagonismus Nebennierenmark (Adrenalin 
und -rinde (Cholin) handelt, der nunmehr sekundar auch an det assmuskulatut 


wenigstens als Notfallfunktion zum Ausdruck kommt, sei dahine 


Die beiden Zustande der Depressorerregung und der Cholinwirkung 
haben somit grosse Ahnlichkeit, die einzigen Unterschiede beruhen darauf, 
dass sie unter verschiedenen physiologischen Bedingungen in Funkti zu Zirkulation 
guherung 


treten haben. Das Wesentliche ihrer Wirkung ist in beiden Fallen in ein “os 
h partiel 


Erweiterung vor allem des arteriellen Reservoirs unter Schonung des Her utausscha 


zens, Intaktlassen der Capillarfunktion und (unter physiologischen Bedin 
eungen) einem Aufrechthalten eines genigenden Rtckflusses zu erblicken; 
dazu gesellt sich bei den Blutdruckztiglern auch eine venose Erweiterung. Wir 
hatten es also mit einer weiteren Form der Zirkulationsregulierung zu tun, 
bei der ein Teil des Blutes trotz Liegenbleiben in der Gefassbahn jeweils der 
Zirkulation mehr oder weniger entzogen wird. Dass das Liegenbleiben des 
arteriellen Blutes besonders dann gut gelingt, wenn es in ein im Nebenschluss 


1 Siehe Krocu, Anatomie und Physiologie der Capillaren; Ticerstept, |. ¢., Bd. IV, 
». 133; P. TRENDELENBURG im Heffterschen Handbuch der experimentellen Pharma 
kologie, Bd. 
* Kaocn, |. c., $0. 
* Krocs, p. 167. 
TRENDELENBURG, 
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die Milz, geleitet wird, ist ohne weiteres ein- 


uns diesen Problemen schon einmal (p. 587 und 588) genahert — dabei 


lie Druck- als die Mengenverhaltnisse beriicksichtigt und auch auf 


n. Ich gebe 


ion wurde schon in den Kapiteln 27 und 30 A hingewiesen 


BARCROFT wieder’: 


sich stark zu erweitern, uberrascht nicht, denn es steht 

sutdruck zur Erweiterung zur Verfugung. Dasselbe konnte 
von einer Arterie sagen, aber dort ist das Blut in einer engen 
yssen, welche von einer relativ grossen Wand umgeben ist. Die Milz 
\neurysma, mit genugend Muskeln ver 


reduzieren, anderseits mit der Moglichkeit versehen, 


vissem Sinne mehr wie ein 


r Milzarterie merklich entzogen 


ch WKontt 


Vagusendes bei der Katze 


hen? yrgerufen werden; dessen Wirksamkeit 


aninchen- 
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aber nicht bloss direkt mechanisch, sondern benutzt auch den Reflexweg, etwa im 
Bainbridge-Reflex. Die Durchflutung der Venen wird weiterhin nicht bloss dynamisch 
durch Kontraktionen gefordert, vielmehr erfahrt die Kapazitat der Venen auch ein 
Regulierung durch Tonusanderungen, die ihrerseits von peripheren und centralen Fak 
toren gesteuert werden. Eine derartige zentrale Steuerung werden wir zum Schluss 


noch kennenlernen. 


Damit haben wir die allgemeine Analyse vom Ineinandergreifen des 
peripheren und zentralen Zirkulationsfaktors in grossen Zugen zu Ende 
gefuhrt. Speziell in diesem Kapitel lernten wir eine Reihe von Ausgleichs 
vorgangen kennen Frequenzanderungen, andersartige Verteilung der Blut 
masse —, die in ihrer Auswirkung allgemeiner Natur sind, nach ihrer Genes« 
aber auf ein lokalistisches Verhaltnis zurickgefthrt werden konnen. Sie er 
weisen sich in der Tat abhangig von den engen nachbarlichen Beziehungen, 


die zwischen Leber, Herz und Lungen bestehen. Das Verhaltnis ist anfang 


lich rein mechanisch zu denken; dass dann bei der Ordnung der Beziehungen 


sekundar die Arbeitsprodukte dieser Organe und der Vagus als der zugeord- 
nete Organnerv eine wichtige Rolle spielen, scheint selbstverstandlich. An 
fanglich durften die uber den Vagus gehenden Regulationen fast den Cha 
rakter eines Axonreflexes haben; spaterhin aber, nach meiner Meinung Hand 
in Hand mit dem Umbau der Lungen, verschieben sich die Verhaltnisse, und 
so ruckt, wie ich schon ausgeftthrt habe, alles zentralwarts, das Schwe1 
gewicht der Geschehnisse liegt nunmehr in der Medulla oblongata. Dadurch 
werden auch andere Regulierungen, die fruher wohl peripher erfolgten, zum 
mindesten teilweise in eine andere Sphare entruckt. Der Vagus speziell greift 
nicht mehr am Organ selbst an, vielmehr bedient er sich jenes Nerven, der 
diesem seinerseits, besonders dessen glatter Muskulatur, tbergeordnet ist, des 
Sympathicus; je hoher nun in den fruher genannten Kelaisketten dieser selbst 
zur grossen Synthese vorschreitet, so grosser wird auch die zentral 
Vaguswirkung. So kommt denn schliesslich jenes Bild zustande, wonach di 
Organe von einem Zentrum aus an den beiden Zugeln des Vagus und Sym 
pathicus anscheinend gleichmassig gefuhrt werden. Ich hoffe gezeigt zu haben, 
dass diese Vorstellung zum mindesten primar weder anatomisch noch physio 
logisch zu Recht besteht und dass es gelingt, die Beobachtungen zu deuten, 
wenn man den Vagus einfach als den den Organen inklusive Sympathicus 
beigeordneten Nerven betrachtet. 


Damit nahert sich die Auffassung derjenigen von W. R. Hess, der ebenfalls vom 
\ntagonismus der beiden Nerven abgeruckt ist, einem Antagonismus, der ja leicht den 
Eindruck erwecken mochte, die beiden Nerven seien nur dazu da, sich das Leben 
gegenseitig sauer zu machen, sich in die Quere zu kommen. Ich habe auch schon im 
29. Kapitel kurz skizziert, wie sich fur Hess die Verhaltnisse weiterhin gestalten. Hess 
stellt den Sympathicus in den Dienst seines Nutritionsreflexes, den Vagus in den 
jenigen des Entlastungsreflexes. Die Entlastung macht sich die genaueren Vet 


haltnisse sind in der genannten Arbeit nachzulesen im Hinblick auf das Herz darit 
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Zusammengehen von Pulsverlangsamung und Blutdrucksenkung, 
it einer Vermindert \usflussmenge, eine Schonung des 
ist zweifellos, dass ssche Betrachtungsweise imstande 
ecken fur die korrelativen Vorgange im Korper 


freudig zuzustimmen, ist mein 


losophischer, geht vom Ab 


\uffassung ist erdgebun 


Assimilation und Dissimilation 


culationsmechanismen primar 


dic 
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gelter 1, dass aus den 
eventuell kombiniert n 
Herzens resultiert. Es 
ist, Verstandnis zu erv 
tberhaupt. Was mich daran hindert, ihr ohne weiter: 
rinzipiell ganz verschiedener Ausgangspunkt. H it 
trakten ins Konkrete, projiziert von oben nach unten. Meine 7 
ener, und da sie von der Ejinzelzelle aufsteigt, dic nur 
kennt, darf sie auch nicht derartige tbergeordnete hci 
nnehmen. Es scheint mir im konkreten Fall, dass man auch mit einer Ableitung, 
n unt r aufsteigt, zu einer leidlich befriedigenden Darstellung der Verhalto—— 
Wir wollen nun das genetische Prinzip auch noch weiterhin zur Anwen- 
lung bringen, vor allem mochte ich auch zu zeigen versuchen, dass all die 
Oheren Zentren, die in steigendem Masse auf das Zirkulationssystem ein- 
uwirken beginnen, von Haus aus ebenfalls peripheren Ursprungs sind. 
}evor wir an diese letzte Aufgabe herantreten, mag noch kurz daraui 
Niere 1 1 1 1 1 
ng sen werden, wie ausser der Lunge auch andere Organe das Zirku 1022 
itionssystem in einem ihre lokalen Bedtirfnisse tuberschreitenden Masse zu i 
nflussen vermdgen. Beide Oreane sind dadurch charakterisiert. dass auch 
Sit ie Leber und Lunge vom Vagus innerviert werden. Es handelt sich um 
Niere und die Schilddruss 
abe 1 lerholt bemuht, die lokale Bedingtheit der Nierenfunktion und 
rkulation zu unterstreichen. Es mag nochmals auf die Ausfthrungen von Kapitel 25 
ind 30 A ngewiesen sein. Hier muss nun auch noch das Gegensttick wenigstens kut 
if 1 n, lic entral be rlageru! dic sicl larin aussert, lass au det Vas us 
r die Niere sekretorische Bedeutung erlangt! und die als Korrelat eine zentral nervos 
estgelegte Beziehung wischen Harnsekretion und Zirkulationsgrosse hat 
as Verhalt: wischen Zirkulation und Schilddrise drangt sich vor allem dem 
<liniker auf. Wir sehen bei der BAsepowschen Krankheit eine derartige Beziehung. 
las Kropfher t jedem in einer Kropfgegend tatigen Arzt eine gelaufige Vorstellung 
rwahnt seien endli die nicht seltenen zirkulatorischen Storungen nach Operationen 
an der S ddriise. Wenn man sich dann aber zu ihrer Deutung hilfesuchend an die 
reine Physiologie oder an die pathologische Physiologie wendet, so ist es auffallig, wi 
wenig befriedigend die Antworten lauten. So liest man bei TiGersteptT? als Quintessenz 
Wenn als er die besprochenen Erfahrungen einige nicht ganz unwichtige 
Griinde fir die Annahme bringen, dass die innere Sekretion der Thyreoidea eine 
sewisse Bedeutung auch fiir den Kreislauf hat, konnen sie kaum als einen genugen 
len Beweis dafur erachtet werden.“ 
In der Tat gelingt es weder durch mechanische Vorstellungen, noch durcl 
einseitiges ausschliessliches Zurtickgreifen auf nervose oder innersekretorische Ver 
kettungen, widerspruchsfreie Erklarungen zu erhalten. Die Deutungen, die sich den 
Kliniker fast gefihlsmassig, aber auch den Experimentatoren immer wieder auf 
1 Asner und Parce. Zeitschr. f. Biol., Bd. 63, zitiert nach MULLER, Vegetatives 
Nervensystem 
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drangen, bewegen sich in der Richtung einer Sensibilisierune all dieser Apparat 
durch das Sekret der Schilddriise. Mir will scheinen, dass, wie ich es in den Thesen 
des 25. Kapitels zum Ausdruck gebracht habe, dieser Sensibilisierung die primar eng 
nachbarliche Beziehung von Herz und Schilddriise zugrunde liege. Diese enge topo 
graphische Beziehung wird besonders drastisch dadurch zum Ausdruck gebracht, das 
verirrte Schilddriisenanlagen als fotale Absprengungen beim Hunde im Pericard. mit 
Vorliebe auch in der dorsalen oder ventralen Aortenrinne, ja sogar im Herzinneret 
(und zwar in dem Conus arteriosus des ausgebildeten Herzens, also dem zentral von 


den Pulmonalklappen gelegenen Abschnitt des rechten Herzens) gefunden werden! 
Und nun ein letzter Abschnitt tuber die Hirnzirkulation, die eine 
topographischen Beziehungen iiberschreitende prinzipielle Bedeutung hat, 


sonders auch, weil sie uns an die zentrale Regulation heranfithrt. 
An den Hirngefassen sind, wie wir schon im 28. Kapitel 

Halssympathicus stammenden Vasokonstriktoren 

manchmal sogar nicht nachweisbar?, auch die 

scheint mir nicht befriedigend 

lich wieder Vasomotorenwirkung 

halten ist offenbar in Zusammenhk 

mechanischen Zirkulationsbedingung 

Generation lebhaft erregt hatten, 


beobachtet werden 


YLAI? (1GCQ) 

Zeit brachte dann die Darstellungen von |} rHLE’ und von 
mir nicht zuganglich, letztere konnt l 
gesehen werden. 

\uch heute bewegen mich aber ; nur Pietatsg 
rein objektiv berechtigt, die Darstellung CHERS, meines fruhet 
gangspunkt zu wahlen. 

[rotz der Anlehnung an Kocnuer verfolge ich nunmehr 
anderen Weg, gehe von einem liquorfreien Schadelinneren aus. 


kulationsablauf wesentlich sind einige anatomische Anomalien 


In erster Linie die Anlage d venosen Rucklaufes in Form der 


Duplikaturen der Dura, die | irer Starrheit weniger kollabieren 


bar sind’. Da auch die Vene anonyme angeheftet sind, wird der 
rechter Stellung in diesem h herrschende Nulldruck eine Saugwirkung 
Siehe die unter HUGUENIN ERN) gem » Di von 
driisenkeime im Conus arteriosus des i ls des I 
? TIGERSTEDT, |. c., Bd. 1V, p. 167. 
3 TIGERSTEDT, |. c., Bd. IV, p. 202 
* Forses und Wo rr 1928, zitiert nach Congresscentralblatt, Bd. 53, p. 136 und 137 
> NIcOLal, zitiert Kap. 30 A, p. 588 
® Kocuer, Hirnerschiitterung, Hirndruck etc. im Nothnagelschen Handbuch 1901 
* Hurtuie, Handbuch d. normalen u. pathol. Physiol., Bd. X. 
8 Serpe, Die Dynamik der Blutzirkulation im Gehirn. Monogr. aus dem Gesamt- 
gebiet der Neurologie und Psychiatrie 
® Siehe dazu freilich das Verhalten des Sinus longitudinalis (Kocuer, 1. c., p. 96) 
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arterienwarts fortpflanzt und eben nur durch Nachsturzen von 


ein 


Kollabieren der Venenwandung nur in geringem Masse in 


die aussere Hulle, dic ausgebildete Schadelkapsel, selbst 


zeichnet sich durch besonderen Bau aus. Die Aufteilung 
rasch. Die Arteriet igen! im Gegensatz zu den gleich 
\bnahme der elastischen Elemente in der Media und 


Elastica interna ist 1 Gehirnarterien gut entwickelt, 


\orta). Den Grad der Dehnbarkeit habe ich 
bei dem Fehlen vasomotorischer Beeinflus 
Verhaltnisse bestehen, als wir sie frther 


net nur von den relativ wenig 


ten Muskulatur ab, dic 


aussen 


ch das 

h von den Capil 
und nicht trans 
in Austausch 
den Gewebs 


stcapillare 
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die sich weit hint, 
Blut behoben wird, 
Frage kommen kann 
erstandlich auch nicht nachsinkt. 
Auch das arterielle Ende 
n zahlreiche feine Aste erfolgt 
kalibrigen Korperarterien eine 
ne Elastica externa fehlt (wie in der 
nirgends numerisch angegeben gefunden, 
sung durften aber einfachere, gleichmassis 
kennen lernten; mit anderen Worten, die Dehnbarkeit 
entwickelten elastischen Fasern und der nicht innervierten ¢lat [7s 
é von der Grosse der systolischen Fullung, vermindert nur durch den sam 
ul ler Rohre lastenden Druck 
Nach $ sind aucl lie Capillaren ander ebaut, sie zeichr 
Vorhandensein einer elastischen Membran aus ,,und unterscheiden si 
aren der anderen Organe dadurch, dass sie sich nicht dilatieren ° 
idieren. Folglich bilden sie nicht den Abschnitt des Gefassystems, \ 1 * 
hen dem Blut und dem inneren Milieu des Gehirns stattfindet.“ 1933 
tus = «< a « ( \ i 
Die vor allem durch die Sinusformationen bedingten, besonders beim 
et Sel manitest werdenden Airkulationsschwankungen werden nun 
vielleicht teilweise durch dieses Verhalten der Capillaren, vor allem abet 
lurch die Anwesenheit des Liquors neutralisiert 
ystolis Arterienfillung ruft durch Verschiebung und durch Wellenube1 
tragung des Liquors eine momentane Verengerung des venosen Abflusses hervor, die 
erehralwarts das Blut etwas staat. het ‘rts aber auspresst: umgekehrt wird dan: 
mit Eintritt der Diastol von der Kopflage unabhangis das Capillarblut jeweils 
ythmis abgesogen. Auch dieser Mechanismus ist der Variation fahig: Steigeruns 
es Blutdruckes fihrt zu besserer Durchflutung, ohne Stauungserscheinungen, da ein 
hte Venenverengerung sogar beschleunigend auf die Zirkulation einwirken soll; 
au “ ebung¢ ler Liquorverteilung wirken in anderen Fallen ausgleichend 
Hier stellt sich ftir uns nun wieder die Frage, die wir fur alle Organ 
prinzipiell aufgeworfen haben: wie regulieren das Gehirn resp. einzelne seine 
n Tatigkeit befindlichen Teile die Blutdurchstromung entsprechend den 
ntanen beda 
lem Fehle: ler der doch sparlicl \usbildung Vasomotoren wird 
un al eren Hilfe kaum stark zuruckgreifen durfen; « t au u bedenken, dass 
bei dem Zusammenhang der ganzen arteriellen Versorgung an der Gehirnbasis eine 
Sperre nur peripher dieses Teilstuck ur Geltung kame. Diese Moglichkeit wird abe 
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durch die neuen Forschungen RiIcHArD PretrreRs noch mehr eingeengt, der das 
stehen von Endarterien' bestreitet. 
Dass aber fur jeden allgemeinen oder lokalen Hirnbedarf das Hilfsmittel der all 
gemeinen Blutdrucksteigerung oder der Zirkulationsbeschleunigung herangezogen 


werde, ist nicht gerade wahrscheinlich. 


In diesem Zusammenhang scheinen mir nun die alten Experimente von 
Ss t 


Roy und SHERRINGTON? wichtig, Uber die KocHeER® berichtet: 


»Und doch glauben sie keineswegs, dass die Blutzufuhr zum Gehirn bloss von 
arteriellen und venosen Druck beeinflusst werde. Vielmehr fanden sie auch active 
respective selbststandige Veranderungen des Kalibers an den Hirngefdssen unter den 
Einflusse gewisser chemischer Substanzen, auch wenn sie den allgemeinen Blutdrucl 
nicht beeinflussen. Zu denen, welche active Expansion der Blutgefasse bewirken, g« 
horen selbst kleine Quantitaten Saure (in die Venen gespritzt mit Kochsalzlosung vei 
lunnt), wahrend Alkalien im Gegentheile das Hirnvolumen verringerten.* 

Weiterhin’: 

Wie Wirkung kleiner Dosen Saure benutzen Roy und SHERRINGT 
Theorie tuber einen selbstregulicrenden Mechanismus aufzustellen, vermoge 
Blutzufluss local wechseln kann, mit localen Variationen der Funktion 


LANGENDORFF und GSCHEIDLER wird die normale, alkalische Reaktion det 


sauer mit dem Absterben und auch bei Anamie durch Verschluss det 
Vertebralarterien (durch Milchsaure) 

Sie nehmen an, dass im Gewohnlichen die Blutregulation durch 
mechanism‘ geschieht.* 

Hirt hat freilich mit seiner Registriermethode’ rartige Schwankuns 
nachweisen konnen, 1 scheint mir, entgegen Kocher, mit 
Frage nicht erledigt, da die Methode wohl kaum geeignet war 


partielle Abweichungen zu erfassen 


Dass eine Erweiterung der Capillaren und Arteriolen durch Stoffwech 
selprodukte zustande kommt, ist uns ja heute eine gelaufige Tatsache®, und 
so enthalt die Annahme von Roy und SHERRINGTON einer derartigen lokalet 
Regulierung gar nichts Befremdendes 

Neben dieser direkten Wirkung vom aktiven Gewebe auf die 
lation scheint mir aber auch eine indirekte der Erwagung wert: 


kommt es 


wechselprodukte treten in den Liquor uber, unter ihrem Einfluss 
in den Subarachnoidalraumen zur lokalisierten Liquoranhaufung, und der 


gesteigerte Liquordruck ruft nun arterielle Hyperamie durch leichte Kom 


pression des vendsen Abflusses hervor, entsprechend dem Vorgang, d 


fiir die gesamte Hirnzirkulation anzunehmen berechtigt ist 


PFEIFFER, Angtoarchitek 
blatt, Bd. 51, p. 115 

2? Roy und SHERRINGTON, Regulati 

hysiology 1800, zitiert nach KocuHer, | 
> KocHER, |. c., p. 46 
“ Kocuer, |. c., p. 47 
Siehe KocHER, 
6 Vel. Kap. 
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lerartigen Hypothe se selel 
uor nachgewiesen wurde, bekannt. Ander- 


verwandte Stoffe in den Liqu ubergeh B. Alkohol, 

Aminosauren’. Weiterhin fuhre Anderungen de 

auch Reaktionsanderungen des Liquors herbei*. Dass 


lonengleichgewichts der Quellungszustand der Ge 


sich be sondet S 


dass eine derartige Verschiebung 


es der Arachnoidalsac t (SEPI bemerl 


Zuschaue 


K rankenges¢ 


ausser den 


Liquormenge 


Liquormengt 
ruliert, seine 


Medizin, Bd. 41 
Woc 


Q 
rey 
tinige bausteine einer 
ass Vill Saure 1m Li 
ts ss mal aber, dass 
\ziditat ades der Hirnsub 
urch derartige ues 
llbaren Gebilden, wic macht, 
I sel eine Pecobachtung KOCHERS und Vergessenheit entrissen 
ibe bi lrepanation, beispielsweise wegen Epilepsie, oft 
uf1 <sam machen konnen und das betreffende Vorkommnis in den hich 
ten notiert, dass nach Freilegung der Hirnoberflache dieselb ch sehr rasch mit 
] ] 1-4 ] ] ] r + } 
I ISS eitsperien | eckt, ahnlich einem einen » weiss auf der Hautobs 
Cl Ciicl StU) t | SSIL IK » aul \u i 
r Expansion des Gehirns als Folge einer Hyperamie, wie er sie durcl 
fals1 neidung und Injektion von Ne inierenextrakt herbeifuhrte, sofort 
m Eintritt der Rotung und Quellung des Gehirns einer mit unseren B« 1A 
tung bereinstimmenden Weise ,Perlen einer wasserklaren Flussigkeit‘ an det iceiowe 
C1 ( n sehen, die zu grosseren Tropfen zusammen- und abflossen.* 
tut int nebenbdel gesagt, ugunstel n | RN verti 
I ano ® bekampften Ansicht verwertet werden, wonat die Zerebrospinal 
1 t au rng ol den Subarachnoidalraun ibertritt Es handelt 
meiner Meinung um eine Abwasserfunktion, neben der die in entgegengeset 
1 ende ] ovenel onne we es piau I 
n kann, ein Vorgang, der fur Sepp vorherrschend 1 
\Vir sehen also, dass bei den Wechselbeziehungen von Hirnsubstanz und 
Z£ATKUIATION ¢ ITitteS Mmiemen wenn nicn immer, SO doch Zum minaesten 
1 ) 11 ] 
sehi ufig eine grosse Rolle spielt, der Liquor 
| habe liesen Liquor als das adaquate Milieu der nervosen Gebilde bezeichnet 
Kap. 23A und 24B), dem mehr als eine mechanische Bedeutung zukommt, und seh«e 
} } ] ashe ¢ } hn i] 
nun! I = , dass diese biologische Wertung auch von L. STERN und ihm geteilt 
rd. So erscheint die Mitbeteiligung des Liquors an all diesen Vorgangen ohne weiteres 
erstandlich. Eine weitere Analyse dieses gegenseitigen Verhaltnisses fallt = 
geste en iNnahmen, doch mag dé Hinweis noch erlaubt sein, wie rein 
und Zirkulation aufeinander abgestimmt sind. Anordnung und Bau der Plexus, m-_ 
nn 1 t die alleinige (Sepp), doch eine gewichtige Rolle (L. Srern) bei der 
Sekretior er Hirnflissigkeit spielen, sind in der Tat derartig, dass es zu einer Art 
1 1 1 1 
ststeue Selbststeuerung der Liquorproduktion kommen muss. Mit Steigerung der 
cr iA , rd der Plexus komprimiert, am Foramen Magendie wohl fast strang 
1S 1 Lig raiagii sti Kinde salter Ereebr | inneren 
7S K, Klu he Probleme der Liquorzirkulation. Schweiz. med j 
O30, if 
GESELL, |. ¢., p. 401 
Siehe etwa ScHapE, Uber Quellungsphysiologue Ergebi |. inneren Medizin, 
6 Sepp. 1. ¢ ( 
OI2 
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Funktion geht somit zurtick; umgekehrt wird sich bei Abnahme des Liquors der Plexus 
entfalten und ausgiebiger neuen Liquor abgeben. Die gesamte Liquorproduktion diirft 
so dem Liquorabfluss (normalerweise durch die Venen) durchschnittlich die 
halten und damit auch die momentane Liquormenge ihrerseits di 


eleichmassigen Gehirnzirkulation konstant bleiben. 


Zusammenfassend ist die Frage nach der Regulierung der Zirkulation 


im Gehirn dahin zu beantworten, dass Stoffwechselprodukte die lokalen 


\nderungen mit oder ohne Beihilfe des Liquors herbeiftthren, und dass die 


Normalisierung der Gesamtzirkulation Funktion des Liquors ist, der in 
| 
adaquaten Mengen von dem Plexus geliefert wird. 


1 


loss ein Organ vor uns, das wie irgend 


Nun haben wir im Gehirn nicht b 
ein anderes beliebiges Organ durch das Spielen der peripheren Zirkulation 
ernahrt werden muss. Es besteht vielmehr eine Art Kreisprozess, und zwar 
nicht etwa bloss in dem uns gelaufigen Sinne einer Beeinflussung des lokalen 
Kreislaufgeschehens durch das Org: vielmehr kontrolliert und beherrscht 
das Gehirn vermittels seiner ,,Ze ‘ das ganze Kreislaufgeschehen. Der 


artigen Zentren sind wir nun schon wiederholt begegnet. Wir haben 


gemass der ganzen Ableitung des Nervensystems als die Abstraktion 
ursprunglich peripheren Geschehens aufgefasst; sie vermitteln dann 
rascher alle die Ausgleichsvorgange innerhalb unseres Systems, als es 
periphere Wechselspiel selbst zu tun vermochte, stellen aber prinzipiell eigent 
lich nichts Neues dar. Die spezielle Beschreibung etwa des Vasomotoren 
und des Herzvagus-Zentrums erubrigt sich also, um so mehr als auch von 
anderer Seite’ deren Zentrennatur recht skeptisch beurteilt wird. 

Daneben hat sich aber innerhalb des zentralen Nervensystems sell 
noch ein eigenartiger Regulationsapparat ausgebildet, der seinen Ursprung 
im Gehirn selbst hat, der also so recht eigentlich als Zentrum gelten konnte. 
Die weitere Analyse dieses Beziehungssystems soll uns nun im folgenden 
zeigen, welche Bewandtnis es mit diesem Zentrum hat. 

Wir gehen dabei von der Rolle aus, die der Liquor auch bei diesen Vor 
gangen spielt. Seine Wirkung wird besonders in pathologischen Fallen augen- 
tallig. Wir wissen in der Tat, dass es bei gesteigertem Liquordruck zu cha- 


rakteristischen Storungen auch der Respiration und Zirkulation kommt. 


Der Druckpuls, also ein verlangsamter Puls mit hohen, steilen Elevationen 
(grosseres Schlagvolumen des Herzens bei langerer diastolischer Nachftllung’) ist ein 
bekannter klinischer Begriff. Der Einfluss auf den Blutdruck ist weniger eindeutig, 


Er- 


scheinungen ko6nnen reflektorisch von der Dura her ausgelost werden, sind aber meist 


es kann zur Blutdrucksteigerung oder zum Fallen des Blutdruckes kommen. Die 


Folgen einer mehr oder weniger direkten Wirkung auf den 4. Ventrikel, resp. auf die 
dortigen Zentren der Respiration, des Vagus (Pulsverlangsamung), der Vasomotoren. 


Gesttitzt auf die Untersuchungen CusnHincs erklart KocHer mit Bestimmtheit, die Er 


be. 
TIGERSTEDT, I. 
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Capillaranamie zuruckzufuhren, wobei dic 


Intermittenz der 
Vasomotorenzentrums, 


\sphyxic 
der wechselnde Zustand des 


Vagus- und des 
las Leben stundenlang 


\tmungs 
we iterschleppen'. 


Es scheint nun yon vornherein wahrscheinlich, dass der Liquordruck 
auch normalerweise irgend et 
1T¢ kt. 


was mit der Funktion dieser Zentren, direkt oder 
reflektorisch tuber Dura oder uber bestimmte 


Hirnteile, zu tun hat. 
Zuerst nochmals eine 


Beobachtung KocHERs. 


wiederholt mit Nachdruck, 


nuns 


lore on > an | 
ing der Schadelhohle an und 


etwa gegentber Brep_ und RerNer, dar 


fur sich die Zirkulation 
der allgemeine Venendruck 


sondern auch auf dessen Span- 
mechanisch der Auslosung 


en Carotisende sinkt, 


auf die Liquormenge, 


des oben beschriebenen 
mindesten 


Gefasszentren 


Respiration 


\nalyse auch wahrscheinlich, 


dass nicht bloss bei 
dern auch bei der Genese dieser zentralen Gefassbeeinflus- 


tige Rolle spielt. Un 


arzulegen, mussen 


‘lassungssunde gutzumachen. 
dass -ch die Arter in Druce 

und das anliegende Gewebe wohl 
schaffe. Dabei haben wir 


weiteres an 
Mechanismus 
‘ndes ist diese 
rT sofort verden, dass 
twas Beson 
lutspeicher 
Yrucksteige 
nen muss, und damit fallt dé *h der An 
usschwanl 
weniger 
schon wiederholt 


HE 


scnel 
meg 

KocHER macht 
iuf aufmerksam, wie die 
beeinflusst?, der Druck im periph 
sinkt. Es kommt also nicht nur 

nung an; lass dies¢ nicht nur 
rendeirny mus rult, sondert zum 
beeinflusst, darf man vielleicht aus dem gleichzeitigen Mitgehen der 

Die weiter 1A 
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anderen Worten, der Blutdruck ist nicht nur eine Angelegenheit zwischen 
n Capillaren, als Widerstand. und Herz, als Uberwinder dieses Wider 
standes, sondern es muss auch ein allerdings nur kleines Plus fur die 
Venenzirkulation autgebracht 
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horten, aktiv bet der Zirkulationsgestaltung mit durch direkt ausgeloste und 
indirekt reflektorische Anspannung der Venenwand, und so fiigt sich das 
Venensystem letzten Endes doch in das dynamische Geschehen. Der auf diese 
Art erzielte Ausgleichsmechanismus zwischen Venen und Herz wird abet 
weniger prompt spielen. Einen Ersatz fur diesen Ausfall schafft nun di 
zentrale Regulierung des Venentonus, und von dieser zentralen Regulierung 
mochte ich annehmen, dass sie im Gegensatz zur arteriellen eine primar im 
Gehirn gelegene Auslosungsstelle besitzt. Diese primare Stelle wirkt dann 


innerhalb des Nervensystems direkt auf den arteriellen Schenkel des Kreis 


laufes ein und vermittelt ihm jenen Tonus, der eben auch zur Uberwin 


des venodsen Widerstandes notig ist. 

Diese Annahme wird mir aus phylogenetischen Uberlegungen heraus 
wahrscheinlich. Besonders eindrucksvoll scheint mir das Verhalten des Venen 
druckes bei den Fischen. Er ist, wie aus den Versuchen von L. Hiv’, abe 
auch von Bruninc und Korrr? hervorgeht, negativ (vgl. auch unsere Fig. 
192, p. 583). Wenn das Blut den Weg zum Herzen zuruckfindet, so ist nicht 
der arterielle Blutdruck, aber auch nicht die Saugwirkung des Herzens allein 
daran schuld, vielmehr bedingt der Druck des umgebenden Wassers den 
Ruckfluss. 

Nun ist dies gewiss auch fur die Fische eine prekare Sache; 
selnder Wassertiefe wird die Auspressung der Venen und damit die Aufful 
lung des Herzens schwanken. Mag sein, dass diese wechselnde Fullung und 
die daraus resultierende Leistung des Herzens dem Korperbedarf in ver 


schiedenen Tiefen entspricht, im ganzen hat man aber doch den Eindruck, 


es vom betriebstechnischen Standpunkt aus mit einer recht mangelhaften Ein 
richtung zu tun zu haben. Das von ausseren Faktoren noch stark abhangigt 
Verhalten der Zirkulation erinnert sehr an die Wirbellosen. Jedenfalls muss 
bei dieser Abhangigkeit der Zirkulationsgrosse vom Wasserdruck der Lebens 
raum stark eingeschrankt sein, muss nach oben und unten eine gewisse Ge 
fahrenzone bestehen, der sich der Fisch durch Flucht oder Meidung entzieht, 
die er freilich auch schon durch innere Regulierungen um ein weniges zuruck 
zuschieben vermag. 

All dies ist aber nur moglich, wenn der Fisch ein die Tiefenlage kon 
trollierendes Organ besitzt, und hier darf ich daran erinnern, was auf p. 
ausgefuhrt wurde. Die Fische und die Wassertiere uberhaupt haben also ein 
derartiges Organ an der Hirnbasis, und die Vermutung ist wohl naheliegend 
und nicht zu kuhn, dass sich zwischen ihm und dem Zirkulationsapparat, 
speziell naturlich dessen Zentren, sukzessive Bindungen angebahnt haben, die 
den Blutdruck entsprechend dem Wasserdruck ausbalancieren. 

1 


L. HILt, zitiert bei Kocuer, 1. c., p. 25 
Bruninc und Kocrr, zitiert bei Brucke, |. c¢., p 
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Ich mochte nun weiterhin annehmen, dass sich im Prinzip die gleichen 
Verhaltnisse bei den hoheren Wirbeltieren, und zwar auch bei den Landtieren 
erhalten haben. Bei genauerem Zusehen lassen sich ja auch bei ihnen alle 
jene morphologischen und dynamischen Momente erkennen, die bei den 
li 


‘ischen Ausgangspunkt fur die Entstehung des Mechanismus waren. Wenn 


unmehr der Venenruckfluss auch aus eigener Kraft des Korpers zustande 
mmt, so ist doch auch hier noch dieses Teilstiick des Zirkulationsapparates 
m starksten ausseren Faktoren unterworfen und bedarf entsprechend den 


en der zentralen Steuerung. Ein ausserer Faktor scheint 

entsprechend dem Wasserdruck bei den Fischen, die Hohe des Luft 
assis als: druckes zu sein. Wenn wir nun die Hypothese machen, dass die Hirnbasis 
e des Wasserdruckes, sondern auch des Luftdruckes 


diene, so besteht vollige Ubereinstimmung, und das besser erforschte Ver 


halten der hoheren Tiere gibt uns die Moéglichkeit, die Beziehungen des primi- 


Zentren etwas genauer zu 


inren 


Massi 


hanet als die ubrige Zirkulation ist eine altbekannte Tatsache. Ich erinnere 
an den Einfluss der Korper- und speziell auch Extremitatenlage. In unserem 
Zusammenhang wichtig ware in Analogie zu den genannten Wasserversuchen 
bei den Fischen das Studium des Einflusses des Luftdruckes auf die venost 


lendruck vel 


kennen. 


Schenkel 


uberwinden, Wir werden also 


\ussendrucl 


\ul zeigt 11 cel fat ein Vergleicl zwischen den ein¢ derartige A ntersuchung 


ehesten zulassenden Vogeln und Saugern, dass die Vogel im allgemeinen hohere 


Blutdruckwerte aufweisen. Auf p. 600 wurden einige diesbezugliche Zahlen angegeben 


Fur die aufgefiihrten V6gel werden Werte genannt, die absolut genommen diejenigen 


einer grossen Anzahl Saugetiere tibertreffen. Der Unterschied ist um so eindrucksvoller, 


als man es im Vergleich zu den gleichen Orts aufgezahlten Saugern meist mit klei 


neren Tieren zu tun hat: fur diese aber liegt der Druck durchschnittlich tiefer’, wenn 


auch die Grosse des Tieres nicht einen so ausgesprochenen Einfluss auf die Druck- 


Haus aus erwarten mochte 
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Bd. III, p. 155 
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4 
iven Kontrollorgans zur Zirkulation unl 
analysieren, als es das sStudium ische aliein vermag 1A 
Dieser Gedankengang mag nun im Igenden noch ausfuhrlicher en 1922 
Dass der venose Rtickfluss von ausseren Faktoren in starkerem Hi 
Zirkulation der Landtiere. In erster Linie sollten wir den Vex 
sleichend-physiologisch kennen. Derartige auf breiter Basis durchgefuhrt 
Untersuchungen sch isher zu fehlen. Aus den verschiedenen Publ 
kationen lernt man di Venendruck nur weniger Untersuchungstiere EEE 
Einen indirekten Hinweis auf die Hohe des Druckes im venosen 77/7! 
rhalten wir aber auch aus dem Verhalten des arteriellen Druckes, der Ja 
mitbestimmt ist, d venose Insuffizienz 
Ws erwarten durfen. dass mit Herabsetzune des ABEEEMMMM-es der Binnen 
ndruckes, Gtuck, der Blutdruck, hoher eingestellt ist. 
hohe hat’, als man vo) 
1 BrRUCKE, c., p. 
TIGERSTEDT, |. c., 
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Man konnte gegen diese Uberlegung einwenden, dass bei zwei Vogeln von 
ungefahr gleichem Gewicht — der Blutdruck fiir den wenig iiber den Erdboden sicl 
erhebenden Truthahn zu 193, fiir einen stolzen Bewohner der Liifte, den Geier, abe: 
zu 171 angegeben wird. Dieser Einwand verliert dadurch an Bedeutung, dass es sicl 
bei den Vogeln, die das Fliegen verlernt haben, um sekundare 
Loewy wieder mit Entschiedenheit 
Sie wird durch Sauerstoffatmuns 


gerade dieses Verhalten des Blutdruckes als eine 


Luftdruckes fi 


Ruckbildungen handelt! 


Bemerkenswert scheint mir auch die von A. 
betonte initiale Blutdrucksteigerung im Hochgebirge. 
sofort herabgesetzt, so dass Loewy 
Beweis daftir heranzieht, dass doch auch die reine Verminderung des 


einige Erscheinungen des Hohenklimas verantwortlich zu machen ist?. 


Eine Zwischenfrage lautet dahin, auf welche Art und Weise unser die 


Tiefenlage kontrollierendes Organ seine Funktion austbt. Bei der ursprii 
die 


lich offenbar direkten Kommunikation mit Meerwasser scheint 
it ihrer nachgiebigen Scha 


leicht plausibel. Auch bei den niedrigen Fischen mi 
ausgebildeten dtinnen Zwischenhirndach 
( 


deldecke, mit ihrem nur schwach 
kann man sich eine Ubertragung ohne weiteres denken, und es wire bloss 
noch zu erwagen, ob vielleicht auch den mannigfachen Gebilden dieses Daches 
(Plexus, Velum, Paraphyse) eine mitbestimmende Bedeutung zukomme. 
Wie sich bei fester Schadeldecke der Mechanismus gestaltet, ist 
eine andere Frage, die aber hier nicht beantwortet zu werden braucht. 
‘tretene 


aber muss dabei der biologisch an die Stelle des Meerwassers get 


irgendeine Rolle spielen, und damit haben wir die schon aus der Pathol 


ne Ceschel 


erschlossene zweite Liquorfunktion auch fur das physiologis 
wahrscheinlich gemacht. 


Die Hypothese beginnt erst mit dem Moment, wo ich der Schadelbasis 
Hirnboden auch eine Kontrolle uber den Luftdruck zuschreibe. Es 
kannt, dass diese Frage schon ventiliert worden ware, 
anatomische Anordnung, auf die ich im 25. Kapitel hinwies, lasst 


nicht als vollig absurd erscheinen. 
auch in der Verlagerung der Carotis 


derartigen Kontrollapparates Nicht 
\nordnung der Hypophyse, sondern 
mitten in den Sinus cavernosus hinein konnte ein derartiger Kontrollm 
erblickt werden, und gerade letztgenannte Stelle ist vielleicht der Ausgangspunkt 
Regulation, ahnlich etwa derjenigen, wie sie vom Carotissinus ausgeubt wird 


Wir betreten nun wieder das Gebiet der gesicherten Tatsachen mit 
Feststellung, dass in der Tat von der Hirn- und Schadelbasis aus Regul: 
tionen der Zirkulation erfolgen, und zwar gleich auf doppeltem Wege: « 
eine ist durch die nervOs topographische Gebundenheit vorgezeichnet, 
andere hormonaler Natur. Anatomie und Physiologie des Zwischenhir1 
bodens haben in neuerer Zeit die Forschung lebhaft beschaftigt 

! Boas, Abstammungslehre. Kultur der Gegenwart, Teil III, Abt. IVa, p. 573. 

> Loewy, Neue Untersuchungen tiber die physiologischen Wirkungen des Hohe 
klimas. Ergebn. d. Physiol., Bd. 24, p. 121 und 122. 

3 EpIncer, Bau der venosen Zentralorgane, Bd. 
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wir, dass von den phylogenetisch alten Corpora mamillaria 
rem Faserzuge nach dem verlangerten Mark abgehen; das Hohlengrau des 
1 den lateralen Kern des Mamillarkorpers uber usw. 


reum geht 
ch berichtet TIGERSTEDT? 


uber Blutdrucksteigerung und vagusbedingte 
nter anderem bei Reizung der tieferen Teile der Vierhtigel, der Nuclei 
ntiformis, also des heutigen Striatums. Einige weitere Angaben finden 
und bestatigend 
subthalamicum aus unter 


(GREVINGS) Lebensnerven: KARPLUS 
vom Corpus anderem allgemeine 
im Fluss, doch ist di 
Funktionen uberhaupt 
irtis 


° ohne weiteres geneigt, diese Zentren a 


als 


uberlagerten und damit hodheren Zentren anzusprechen. Aus 
rgibt sich aber ebenso selbstverstandlich eine andere Auf 
das ganze Gebiet nicht i 


14 1 
DIOSS 


1, sondern eff 

ferenten Reizungen 

ie dem Kopfmark angehorigen eigentlichen Zentren 
wird einmal der Anschluss an 

Auffassung gewonnen und weiterhin entspre 

igt, wie der Zentrenwirkung von 


Komponente zugrunde liegt. 


] 


i; 


von TIGERSTEDT und 


Haus aus zum 


lit unserem Thema hat noch eine ,,eigentumliche 


ing des Hirnanhanges zum Herzen, die von 


sels 


Hypophyse, 
Weise 


beizufuht 


ntrakraniellen Druckes 


Druck dieses Orgat 


lie Vagi ubertragen wird 
des Vagustonus sind in le 


also gewissermassen 


yons zur Kritik Anlass geber 


Il, 


ergegebenen benhauptungen 


ubrigen fugen sich aber so gut 


Vegetatives Nervensystem, und ausfuhrlicher 
vor allem Forx und NicoLesco, Anatom 

y1 mésencéphalo-sous-optique. Masson 1925 
‘IGERSTEDT, 1. c., Bd. I], p. 427 


Siehe dazu nochmals p. 431 


* Ticerstept, |. c., Bd. IV, p 
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) 


ganz anderem Wege gewonnenen Vorstellungen hinein, dass ich auf ihre Wiedergabe 


nicht verzichten wollte. 


Am eindrucksvollsten fur mich ist nun aber die Tatsache. dass die 


Kegion, von der wir eine Beziehung zur Orientierung iiber die Tiefenlage 


und die damit verbundenen, auf dem Korper lastenden Druckverhaltnisse ver 
muten durfen, nicht bloss morphologisch mit den Zirkulationszentren im 
Kopfmark zusammenhangt, sondern dass es gleich auch noch zur hormonalen 
Verknupfung kommt, dass in dieser Gegend auch noch ein Sekret entsteht, 
das seinerseits imstande ist, auf die Tonusverhaltnisse der Kreislauforgane 


einen bedeutenden Einfluss auszuuben. 


\uf die ganze Frage der Hypophysensekretion kann unmoglich eingegange! 
werden. Die ungemein intensive Bearbeitung dieses Gebietes hat in den letzten Jahre 
ihren Niederschlag vor allem gefunden bei P. TRENDELENBURG', bei TRENDELENBURG und 
LicHtwitz’, endlich bei BARGER® und bei Kretrmair*. Man muss freilich von vornhereit 
vestehen, dass es einem Referenten, dem es am Herausarbeiten vor allem der 
LLinien gelegen ist, recht schwer wird, sich in all dieser Fulle von sich oft widerstr 
den Einzelbeobachtungen zurechtzufinden und daraus eine objektive Auswahl zu treffer 
Es ist eben Neuland; dazu kommt, dass es sich um ein Gebiet der inneren Sekreti 
handelt, bei dem, wie ich schon wiederholt hervorhob, sicherlich nicht bloss die Schwi 
rigkeit des Themas, sondern eine unklare Fragestellung resp. ein von Haus aus un 
richtiger Ausgangspunkt die Ergebnisse so widerspruchsvoll werden lasst. Auch _ be 
der Beschrankung unserer Fragestellung auf ei Hinterlappenhormon (das pressoriscl 
diuretische KammMs), und auf dessen Wirkung auf die Zirkulation, ist die Antwort 
nicht immer durchwegs klar, zum Teil wegen Verwendung nicht einwandfreier Gewebs 


Prinzipiell wichtig ist, dass die aktiven Substanzen zum mindesten teil 
weise auch am nervenfreien, peripheren Organ angreifen, dass es sich also 
wirklich um eine hormonale Wirkung handelt, die den Reflexbogen tbe 
das Kopfmark oder den direkten Angriff an diesem oder einem anderen Zen 
trum zu seiner Wirksamkeit nicht unbedingt notig hat®, womit anderseits ein 
derartiger Angriff etwa am Vagus nicht ausgeschlossen ist’. Durchschnittlich 
kommt es wohl zur mehr oder weniger grossen Pulsverlangsamung, und det 
Blutdruck erfahrt zum mindesten zeitweise einen mehr oder weniger grossen 
\nstieg, dem allerdings eine Senkung vorausgehen oder nachfolgen kann. 
> > Q 

1 TRENDELENBURG (1), Pharmakologie und Physiologie des Hypophysenhinterlap 
pens. Ergebn. d. Physiol., Bd. 25, 456 Nummern Literatur. 

TRENDELENBURG (II) und Licutwitz, Referate tiber Hypophyse und hypo 
physare Erkrankungen. Verhandlungen der deutschen Gesellschaft fur innere Medizin, 
42. Kongress 1930. 

3 Barcer, Chemie der Hormone. Ergebn. d. Physiol., Bd. 27. 

4 KreEITMAIR, Nachweits und Wertbestimmung von Hormonen usw. Ergebn 
Physiol., Bd. 30. 

5 TRENDELENBURG, I, I. c., p. 395. 

TRENDELENBURG, I, 1. p. 380. 

‘ TRENDELENBURG, I, |. ¢., p. 366 und 4o 
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ler Katze vermelhrt!; 
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situ gelassenen Herzens wird bei 
1, aber auch zum Teil beim Hund* beobachteten Herab 
einer intensiven Herzschadigung ge 


warten wird 


yressin‘* rkulationsapparat 
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5160 
Die totale Leistung des in 
be de1 spe iell beim Kaninchen* 
etzul les Minutenschlagvolut 
sprochen, die man beim physiologischen Geschehen kaum cri 77! 
(Oh da 
kende Hu [REN 
LENBUR \ fuet allerdings hinzu: 
Vielleicht ist die geringe Blutdrucksenkung, die bei hypophysektomierten Tieret 
ba wird, au de1 Austall einer Vasopressinsekretion 1 beziehe: 
Sch ositiver ist Licutrwitz’, der klinisch Verminderung des art 
hysiologischen und hinwveist 
itorel aben in de Tat die Capillarwirkung des 
ndet ntens untersucht®. KroGH dabei zu folgenden Kesultaten: ° 
} | ), in winzigen Dosen appliziert, wirkt kontrahierend at L4 
er nachgewiesen fur die ound Artericn; bei ho 1022 
Dis um Vers iuss erstrecken Kann 
iwtand \ ral ‘| ELENBURG, | und I] bisher immer tendierte sondert vurde 
nklusive Mensch beobachtet 
IN ROK st daher der Ansicht, dass das Pituitrin ein normalerweise im 
lu ndes> Agens ist; im Gegensatz zum Adrenalin scheint es 11 
wegen auf die durch das Blut 
Diese Einwirkung scheint nun das oben aufgestellte Postulat zu ver 
rk n, wonach ein zentral entstandenes Agens den Tonus in den Capil 
aren etwas hoher halt, als es der lokale Bedarf erheischt, und dass die da 
1] ausgeloste Mehrarbe t des Het ens genugt, um auch aden venosen INUCK 
fluss zu sichern. Dabei ist die Tatsache, dass dieses Hormon auch noch direk 
: 
im Herzen angreift, von sekundarer Bedeutung, resp. als Anpassungserschet 
TRED NBI i. c. p. 400 
[RENDELENBURG, I, 1. c., p. 
is NITZ, 1. C., Pp. 49 
Ausfuhrliche Darstellung in KroGcus 1. Auflage der Anatomie und Physiologi 
ler Capillaren. Zusammenfassung in der 2. Auflagt 
KroGH, II, l. p. 158 ff 
, p. 15¢ 
1, I] p. 161 
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Fur diese Auffassung spricht, dass im Experiment, wenigstens beim Fleischfresser, 
meist mit dem Anstieg des Carotisdruckes auch der Venendruck steigt!, und dass nach 
XROGH auch die Venchen sich kontrahieren, ebenso bei unmittelbarer Einwirkung 
der Auszuge auf die Venen diese sich verengern. Das gegenteilige, auch ftir 
DELENBURG! unerwartete Absinken des venosen Druckes beim Kaninchen 


die oben schon erwahnte Herzschadigunge zurtckzufuhren sein. 


Wie das Hormon ins Blut gelangt, ob direkt oder nach primarer 


Sekretion in den Liquor, ist fur uns von sekundarer Bedeutung, scheint nach 


der Darstellung von TRENDELENBURG (I) auch heute noch (vgl. Kap. 


nicht ganz spruchreif. 

Wir erblicken also in dem oder einem Sekret des Hypophysenhinterlap 
pens das Agens, welches in Abhangigkeit vom Aussendruck die Hohe des 
Capillar- und Venchendruckes festlegt. 

Unsere Beweisfthrung ware noch vollstandiger, wenn wir zeigen 
die sekretorische Leistung der Hypophyse Funktion des Liquordruckes ware, der ; 
seinerseits irgendwie Funktion des Aussendruckes sein muss. Derartige Untersuchunget 
sind mir nicht bekannt; umgekehrt ist beschrieben worden, dass nach intravenose1 
Injektion von Hinterlappenausziigen der Liquorabfluss aus einem in die Subcerebeilar 
Zisterne gelegten Kantle zunimmt, doch scheint es nach TRENDELENBURG? walrschein 
licher, dass es sich dabei nicht um gesteigerte Sekretion, sondern nur um Liquor 
verdrangung bei grosserer Blutfulle des Schadels handelt. 

Auch eine vergleichend-physiologische Betrachtungsweise fuhrte wohl noch etwa 
weiter. Wir haben oben den Ausdruck gebraucht, dass es zu einer hormonalen Ver 
knupfung kommt, das will sagen, dass die ganze sekretorische Hypophysenfunktion 
sich in der Wirbeltierreihe erst allmahlich herausbildet, und speziell bei den Fische 
lasst sich ihr allmahlicher Aufbau verfolgen*. So durfte auch hier die Verfolgung des 
genetischen Prinzipes sich rechtfertigen und lohnen. 

Durch diese Uberlegungen gelingt es also, die Funktion der Zwischen 
hirn-Hypophysengegend abzuleiten, ohne dass man auf einen Zentrumsbegrifi 
zuruckzugreifen brauchte. Zuletzt und damit sei der Versuch, die Kreis 
lauffunktion synthetisch von unten her aufzubauen, uberhaupt zum Abschluss 
gebracht mag noch der Hinweis erfolgen, dass die Zirkulationssteuerung 
im Kopfmark auch von anderen Hirnteilen aus erregt werden kann. Zu den 
eindrucksvollsten derartigen Erregungen gehoren die psychischen. Gerade 
das Studium dieser Erregungsform zeigt aber, dass man es bei diesen Uber 
tragungen mit Mitbewegungen und Miterregungen zu tun hat, die sich sehr 
wohl aus der synzytialen Natur des Nervensystems erklaren lassen; ein Be 
diurfnis, auf einen Zentrenbegriff zurtickzugreifen, besteht auch in diesen 


Fallen nicht. 


Entsprechend friiheren Ableitungen wird der Vagus als Organkoordi 


nator definiert, bestimmt, speziell die auch ohne Zutun der Nerven im 
1 TRENDELENBURG, I, 1, ¢ 
> TRENDELENBURG, I, 1. 
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ngerem funktionellem Zusammenhang stehenden Organe Darm, Leber und 
Lungen mit dem Herzen in straffere Verbindung zu bringen. Aus einer Be- 
tung speziell der Herz-Lungen-Funktion resultiert, dass die Frequens- 

nm, wahrscheinlich auch die Frequenz tiberhaupt, urspriinglich von 

nellen Bedirfnissen der Lunge induziert werden. Es wird der Weg 

seigt, wie diese anfinglich periphere Angelegenheit zwischen den beiden 
solchen ihrer nervésen Zentren wurde. Infolge der nach- 
cu einem den 


rganen 


aglichen Erhebung der Frequenzhohe und ihrer Anderungen 


firkulationsapparat erfassenden Prinzip wurden sekundiire Regula 
nolig, bestimmt, ungleichmassige und manchmal auch un 
Als solche Ausgleichs- 


hanismen wurden die Tatigkeit der Blutdruckziigler und die Wirkung des 


hte Blutverschiebungen su kompensieren. 


im Sinne emer Blutausschaltung resp. Bluteinschaltung 
auch die 
s Vagus ergab sich seine Ein 


re Deutung aes 
n selbst. In 


sung innerhalb des ganzen Regulationsmechanismus fast v 
Hess wird die synthetische Ziigelwirkung von 


¢ 


imstimmung mit W. R. 
Vagus abgelehnt 
n Hinweis auf die Bedeutung der Niere und der 
ur das Zirkulationsgeschehen wird abschliessend noch auf dic 
eingetreten. Diese Zirkulation erweist sich in hohem Grade 
Ausgleichsmechanismen, die durch den Liquor zustande 
werden. Es wird vermutet, dass der Liquor sowohl fiir die Regu 
rung der eigentlichen Hirntatigkeit als auch fiir den Zirkulationsablauf an 
id fir sich notwendig ist. Ausgehend von der primar insuffizienten, vom 
lussendruck abhangigen Venenzirkulation wird abschliessend die Theorie 
wickelt, dass die Hirnbasis als Kontrollorgan des Wasserdruckes und ver 
Luftdruckes Einfluss auf den zentralen Venen- und sekun 
ientonus habe. Dieser Einfluss auf die Zirkulationsapparate 
nervosen Reprasentanten erfolgt teils auf dem Wege der nervodsen 
teils hormonal durch Sekretion des Hypophysenhinterlap pens. 


ANHANG. 


PRINZIPIELLES ZU EINER ZELLULARPHYSIOLOGIE 
DER METAZOEN, 


folgenden Ausfuhrungen sind zum guten Teil schon 1922 geschrieben worden 


und leiteten den ersten Entwurf der ganzen Untersuchung ein. Sprro gab mir den Rat, 


zu setzen, wohl um den theoretisch weniger empfanglichen Leser nicht 


Selbstverstandlich haben aber die hier 


beherrscht, und an einigen Orten 


Ende 
kopfscheu zu machen. ausgesprochenen Ge- 


dankengange Fragestellung und Ausfuhrung stets 


s18 
y > f 
uni Vor ails 
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wurden die Ideen auch in kurzen Zugen bruchstiickweise ausgesprochen'. Es diirfte 
aber nicht ganz unnotig sein, nunmehr das Wesentliche noch im Zusammenhang dar 
zustellen. Dabei kann es sich auch jetzt nicht darum handeln, historisch nur einiger- 
massen vollstandig zu sein. Auch ein ausgebautes System zu entwickeln halte ich fii 
verfruht, vielmehr scheint mir eine skizzenhafte, rein subjektive Umreissung der Ding 


im gegenwartigen Moment das einzig Notwendige und Wiinschenswerte zu sein 


Nachdem ich in Genf vor allem durch R. Cuopar und auch durch 
I-TERNOD in die modernen biologischen Probleme eingeftthrt worden war, 
trat mir beim Ubergang zur eigentlichen Medizin das Leben in der klassischen 
Physiologie in ganz anderer Form entgegen. Die ausseren Faktoren wurden 
etwas Sekundares, von einem Werden und Vergehen war nicht, oder kaum 
mehr die Rede, alles galt der Analyse von stabilisierten oder prastabilisierten 
Vorgangen. Diese Vorgange zerfielen auch schon ohne weiteres in Teilvor 
gange, deren Trager die Organe mit thren ,,wohlbekannten“ Grundfunktionen 
waren, 


Auch der heutige Student durfte noch einen ahnlichen Gegensatz emp 


finden, der letzten Indes darauf zuruckgeht, dass Biologie und Physiologie 


aus zwei verschiedenen Richtungen herkommen und sich auch heute nicht 
zu finden wissen. Biologie ist Naturwissenschaft, Physiologie die Tochter 
eines im Grunde anthropozentrischen Denkens. Unter Anlehnung an die 
Metzger- und Ktichenanatomie wiesen die alteren Anatomen im menschlichen 
Korper verschiedene Organe nach, deren Bedeutung zum guten Teil anschei 
nend leicht zu erfassen ist. So werden uns denn auch diese Funktionen von 
Kindesbeinen an grosso modo beigebracht als Selbstverstandlichkeiten, die 
der Diskussion kaum mehr bedurfen. Als sich die Physiologie zur stolzen, 
experimentellen Wissenschaft entwickelte, lag kein Grund vor, den Aus 
gangspunkt zu wechseln. Im Gegenteil konnte gerade das Experiment wollte 
es sich nicht mit dem ganzen Individuum als unberthrbarer und unteilbarer 
kinheit abgeben besonders leicht auf das gut zugangliche und isolierbare 
Organ zurtickgreifen, und dieses wurde geradezu das Ding an sich. Seine 
Grundfunktion war bekannt oder vorausgesetzt, so dass die Aufgabe nur noch 
darin bestand, das genauere Wesen der Funktion, thre Bedingtheit, ihren Ab 
lauf zu erfassen. Dabei interessierte an den Verdauungsorganen nur die Ver 
dauung, an den Zirkulationsorganen nur der Kreislauf, an der Niere die 
Sekretion, weil dies eben die spezifischen Funktionen sind, die nach der ge 
laufigen Meinung in ihrer Summierung die Gesamtleistung des Korpers dar 
stellen. Diese Auffassung hat ihren Niederschlag wohl in den meisten Lehr 
buchern und Handbuchern der Physiologie gefunden, und noch in dem ver 
dienstlichen NaGeLschen Handbuch der Physiologie des Menschen werden 
solche Teilfunktionen kommentarlos aneinandergereiht und abgehandelt. Da 


bei kommt aber die Funktion einer Reihe von Koérperbestandteilen nicht oder 


( Vel. besonders Einfthrung, Kap. 10, 25, 26 und 28 


023 


4 


MAX HAUSMANN 


ehr zur Darstellung, jedenfalls werden sie nicht auf der gleichen 
ndelt- wie die Funktion der Organe héherer Dignitat, und nur dort 
Worl o fact { tert: la | li id 
Wirkung fast unbewusst miterfasst, wo man das Individuum in 
mtleistung vom einseitigen Standpunkt der Warme- und Kraft 
ius betrachtet. 


Eindruck von der Uberschatzung 


n Medizinstudiums nicht verloren. 


logie Ausblicke in andere Gebiete ‘s wird gleich davon 


| 


Pat] ] roc} L, 
ratnorgiscne &£nysio 


wieder auf das Organ 


Funktions 
anatomischen 
egangenen [inseitigkeit 


1 
it zum 


et nach wis 
man davon ab, 


in einem intuitiven, 


Konstitu 


it DIOSS 


usetzen, 

gvanzlich vernachlassigt wird 

unternommen, eine rein energetische Bx 

Biologie hineinzutragen. So interessant und bedeu 


auch sind, so sehr wird man sich daruber einig 


War aderungeii 


17 
ie Wand 
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caum m 
Ebene be 
ascnin 
Mein erster i dies Organes hat sich im 
Laute des Weitere bringt die All 
| ] | 1 
und klinische Medizin in erster Linie immer 
uruck, und es ist durchaus charakteristisch, wie das Uberwiegen dieser Vor 
ste ig auch im Spezialistentum seinen Ausdruck gefunden hat. Fast nu 
ink rx Ursachenforschung sich uberhaupt \ 
st 11 tzten Jahren stark angewachsen:; sie mindesten eu 
Peils r auch in der Medizin signalisierten Krise aus. An Versuchen, 4022 
es Zustand zu uberwinden, hat es nicht gefehlt 
| TST¢é IR hti ne h om 1] 1m: I ind h aut |< 
Cl \ Mune i Ich Vom Treimachnen und nur nocn aut da 
ranze gehen. Der Konstitutionsbegriff ist neu aufgelebt und i; 
senschattlicher Formulierung. In der praktischen Medizin rat 
l Ta S \vissen all sen Zu vemunen und sucn 
S ris n I:rtassen einer Krankheitslage und eines Kranken das Heil, mit 
il dem Leirmenden 1) runiendel ZU 
sein, sondern die Sachlage tiefer zu erfassen, als jegliche Analyse und jeg 
ves scharfes Durchdenken eines Problems es zu tun vermochten. So bi 
erelt 1 historisch derartige Ruckschlage sind, so wenig wird man in diese 
\bkehr eine auf die Dauer befriedigende Losung erblicken. Der I 
COTITT, ¢ Ss Ch pedeutungsvoil iSt, Wirad Gau na, WI1il ¢ Nit 
rein deskriptiy n Stuck spezieller Zoologie und Anthropologie sein, auch 
nach den funktionellen Wechselwirkungen innerhalb der verschiedenen Ko: 
u travel haben und dann steht auch vied or der ele} het 
L\ ZU dal Ii, Ul alll | Wi Cl iC] 
4 1 ] 1 \ 1 ] 11. ] 
Ientscheidung, ob die Organe und ihr Wechselspiel zur Grundlage des ganzen 
1 1 1 1,4 71 lar 1 
physiologischen Geschehens gemacht werden durfen. Is ist auch der Vet 
such gemacht worden, 
dadurch namlich, dass d 
IWAARDI AKER spezie 
trachtungsweise in die 
tungsvoll solche Ableiturce: Et 
1 ZWAARDEMAKER. Die physiologisch wahrnehmbar. 
eebn. d. Physiol., Bd. 4, und Die im ruhenden Korper vorgehenden Ene/7©(EEES 
runge Ergebn. d. Phvsiol., Bd. 5 
024 


521 
ENTSTEHUNG UND FUNKTION VON GEFASSYSTEM UND BLUT 
sein, dass derartige Versuche niemals in Fleisch und Blut der Biologen uber 
gehen, auch nicht tbergehen konnen. Wenn sogar in der Physik, deren Traget 
doch ganz anders zu abstrakter Denkweise erzogen sind, die Theorie sich 
wieder von der reinen Energetik abgewandt hat und zur k6orperlichen Vor 
stellung zuruckgekehrt ist, wie weit naturgemasser wird ftir den Biologen 
stoffliches Denken sein und bleiben. 


Andere Entwicklungsrichtungen sind weniger einschneidend. Sie gehen 


vor allem der Uberlegung nach, dass die in den Organen verk6rperten Teil 
funktionen zusammenspielen mussen, wenn es zur biologischen Einheit des 
[Individuums kommen soll, und sie suchen diese Einheit auf zwei Arten zu 
verwirklichen, die freilich nicht selbstandig nebeneinanderstehen, sondern 
selbst innig miteinander verknupft sind. Der eine Ausgleichmechanismus wird 
durch das Spiel der inneren Sekrete verwirklicht. Ich darf hier auf die Aus 
fuhrungen im 25. Kapitel zurickweisen. Wer der ganzen Frage unbefangen 
eegenubersteht, wird mit mir der Meinung sein, dass diese innere Sekretion 
und ihr Wechselspiel die von uns ersehnte Ruhe in der Erscheinungen Flucht 
nicht herbeizuftthren vermag, es sei denn, man bringe sie auf den weit um 
fassenderen Nenner, der schon SauLt vorgeschwebt hat. Eine zweite For 
schungsrichtung sucht die Synthese innerhalb des Korpers dadurch zu vet 
wirklichen, dass sie dem Nervensystem die Suprematie erteilt, das Nerven 
system zum diktatorischen Leiter alles Geschehens macht. In den letzten 
Jahren kann man sich denn auch in der Anrutung speziell des vegetativen 
Nervensystems nicht genug tun. 

So sehr diese Tendenz eine in anderen Lebensgebi ten 
ausserten und in die Praxis umgesetzten Verhalten entspricht, so 
mag sie letzten Endes denjenigen zu befriedigen, der in der Entwic 
reihe der Tiere von unten nach oben vorschreitet und der auch nicht im 
eriitlichen das Wesen des Lebens zu erblicken vermag. Zuletzt sind es bei 


all diesen Versuchen eben immer wieder Organe, die in den Mittelpunkt 


des Geschehens geruckt werden, und der Umstand, dass man dem ein 


oder einer Organgruppe die Prioritat vor den anderen erteilt, 
uber die Tatsache hinweg, dass die Organe nicht die Urelemente 
zoenkorpers sind, vielmehr schon reichlich komplizierte Kongl 
Zellen verschiedener Dignitat darstellen. 

Um von dieser Vorherrschaft der Organe frei zu werden, kann man 
auch versuchen, eine andere Aufteilung des Korpers vorzunehmen. Ein der 
artiger Versuch stammt von G. v. RYNBERK', der auf die Ursegmente zuruck 
greift. Wir erhalten dadurch eine Einteilung des Korpers, die sicherlich auf 
eine archaistischere Gliederung des Ko6rpers weist, als es die Aufteilung in 
die Organe tut, und es werden dabei Korperterritorien synthetisch erfasst, 


G. v. Rynperk, RBausteine su emer Segmentalphysiologie 


Bd 7 
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Physiol. 
625 


MAX HAUSMANN 


sich dem bloss nach Organen gerichteten Vorgehen entziehen. Nun ver- 


lie phylogenetische und ontogenetische Entwicklung ganzer Terri 


dass durch Reduktion fruhere Angehorige von Segmenten 
aus diesen zuruckziehen und sekundar zum kondensierten Organ zu- 
verden, und diese Organe entfallen dadurch der segmentalen 


sammengeballt 
Betrachtungsweise. D: lass e -echend der uffassune 
Betrachtungsweise. Dazu kommt, dass entsprechend der neueren Autfassung 
/Zoologen und 


von Z yryologen diesen Segmenten doch nicht jene ursprung 


che Bedeutung zukommt, die man ihnen eine Zeitlang beigemessen hat 
ind cic speziell den Vertretern der Kormentheorie vorgeschwebt hatte. Nach 
ier wohl heute gelaufigsten Auffassung ist die Segmentierung ihrerseits etwas 
hervorgegangen aus einer Pseudometamerie, funktionell erzeugt 
s}ewegungen eines von Haus aus starren Stabes. 

gend, auf die primiti 


es durchaus nahelieg 


schlangelnden 
nter diesen Umstanden ist 
zuruckzugreifen und zu versuchen, eine Gewebs- und 
geht 


bald 


ta; 
DAUSLCITNE 


Zellularphysiologic aufzustellen. Der Versuch einer Gewebsphysiologi« 
der Vorherrschaft, die 


\usgangs 


if Bienar zuruck, doch scheint es bei 
erlangte, einfacher, diese zum und Mittelpunkt 
physiologischen Betrachtungsweise zu machen. 

nd, ob auch 


ine Zwischenfrz 


primitiver Bau 


werden dart 


ein Jahrhundert lang 


Embrvologie, Histologie 


Be 
die unabhangige Natur det lle innerhalb des Metazoen 
it ein 


Gesamtheit 


eine rucklaufige 


seiner 


hat diese Auffassung w 


Korper 


Bestrebungen gehen schor zuruck, 
einfachere Bestandteil ‘rseits 
verschoh 


haften waren, und 


Stutzsubstanzen, 
wurden dass man 
selbstverstandlich, dass das 


der Zellen parallel 
Zwischensubstanzen 


Leben und 
hl ist die 


muss verglieichende: 
uns gut bekannten primitivsten Lebewesen 
auftreten. ubrigen ist die Frage doch nicht von gan; 
Ob man nun als letzte Einheit die Zelle oder irgendein klei 
hnet, jedenfalls muss man auch diesen Gebilden noch die 


wesent 


Lebens zuerkennen. Es besteht also hochstens ein gradueile: 
lie Kluft rst dort auf, wo man 


prinzipieller, 


ler Materie und unbelebter Welt zu 


ht ein 
entscheiden hat 
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Man ist also auch heute noch berechtigt, die Zelle als Mittel- und Aus 


gangspunkt des biologiscHen Geschehens zu betrachten. Dabei bin ich mir voll 


bewusst, dass auch damit nicht der Weisheit letzter Schluss ausgesprochen 


wird. So gut aber wahrend eines Jahrhunderts die Vorstellung eines unteil 
baren, eine letzte Einheit darstellenden Atoms die Denkweise in der Chemi« 
und Physik beherrscht und befruchtet hat, bevor die Erkenntnisse der letzten 
zwei Dezennien dieses Atom aufzuldsen lehrten, so gut kann auch die Vor 


stellung der als biologische Einheit gedachten Zelle unsere biologischen Auf 


fassungen erleichtern und vereinfachen, auch wenn wir uns bewusst sind, in 
der Zelle wiederum einem Mikrokosmos gegenuberzustehen. 

Vircuow hat bekanntlich in der Pathologie auf die Zelle als biologische 
Kinheit zuruckgegriffen; entgegen seinen Intentionen ist aber die Durch- 
fuhrung dieser Forderung im wesentlichen auf das morphologische Gebiet, 
auf die pathologische Histologie beschrankt geblieben. 

Die Physiologie ihrerseits hat sich des Zellbegriffes bisher sehr wenig 
angenommen. Bei dieser Aussage tbersehe ich nicht, dass eine besonders 
Disziplin, die Allgemeine Physiologie, entstanden ist, die sich speziell das 
physiologische Studium der Zelle zur Aufgabe gesteckt hat. Aber diese Dis 
ziplin hat meines Erachtens bisher nur die erste Halfte ihrer Aufgabe in 
Angriff genommen, sie hat die Lebensbedingungen und Lebensfunktionen der 
Kinzelligen oder einzelner Zellen studiert, ohne meines Wissens bisher den 
Versuch zu machen, den vielzelligen Organismus als Resultante einer Unzahl 
Einzelzellfunktionen darzustellen. Mit anderen Worten: man ist bisher immer 
vom Individuum als Ganzem ausgegangen und hat dieses in die schon 
wahnten Organteilfunktionen und dann eben auch in die im Dienste des 
Ganzen stehenden, einseitig differenzierten Zellfunktionen analytisch zerglie 
dert, untergeteilt. Die neue Aufgabe bestande nun darin, die Metazoen als 
Zellkolonie aufzufassen, deren funktionelle und morphologische Einheit erst 
sekundar durch korrelative Einstellung der einzelnen noch mit mannigfachen 
Funktionen begabten Glieder zustande gekommen ist. Dieser Versuch er 
scheint um so berechtigter, als der erwachsene Korper nicht bloss aus Zellen 
sich aufbaut, sondern ontogenetisch aus der Einzelzelle hervorgeht und phylo 
genetisch nach wohl allgemein anerkannter Auffassung wieder auf einzellige 


LLebewesen zuruckzufthren ist. 


VeERWoRN!', wohl einer der bekanntesten Darsteller der Allgemeinen Physiologie, 
erwahnt diesen fortschreitenden Aufbau der Vielzelligen auch: er betont ferner, wie 
die Ejinzelzellen sich im Hinblick auf das Ganze nach einem  selektionsteclinische 
Mechanismus spezialisiert haben und macht die wichtige, Anmerkung, dass dennoc! 
jede Zelle alle thre elementaren Lebenserscheinungen beibehalt 

Gerade dieser letzte Hinweis lasst uns aber nicht ohne weiteres dem Schluss 


passus VERWORNS zustimmen, dass im Studium der Mechanismen, welche sich aus dem 


1 Verworn, Allgemeine Physiologie, 3. Aufl., p. 607 ff 
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Zellenstaat ergeben, die allgemeine Physiclogie i 
hen und pflanzlichen Zellenstaates und seiner verschie 
»einmundet“. Besser gesagt, wir haben bisher gar nicht 
Physiologie des Zellenstaates, die eine zwanglose Einmiindung 
des Teilsticken aufgebauten Individuums, 
gegenubersteht prinzipiellen Ver 
aber selbstverstand] *h, dass die For 
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nungen, jede Zelle wachst und teilt sich, und die Abstufung und Differen 


1 


zierung der verschiedenen Quoten ist nur eine quantitative. Was geschieht 


mit all diesen Funktionen, wie setzen sie sich durch? Bei der bisherigen Be 
trachtungsweise erschienen sie nur als Grundbedingungen der 

duum zugedachten spezifischen Leistungen; meine Auffassung méchte sie a 

koordinierte Teilfunktionen des zellularen Lebens betrachtet wissen. Es ist 
ungefahr, um auf das berthmte Staatenbeispiel nur ein einziges Mal zuriick 
zugreifen, wie das Verhaltnis vom autokratischen Staat zum demokratischen 
Dort leitet, wenigstens theoretisch, ein Wille all die verschiedenen Werkzeug« 
und Handlungen lediglich im Interesse der ,,hOheren Einheit’, hier handel 
es sich um das Neben- und Ineinanderleben autonomer Individuen, die nicht 
bloss Schneider und Schuhmacher und Arzte sind, um ihren lieben Mitmen 
schen dienend Kleider, Schuhe und den armen Leib zu flicken, sondern die < 


Menschen sich fuhlen durfen und sollen, auch wenn die Spezialisierun 


in die Gruppe einer bestimmten DBerufstatigkeit getrieben hat. Dass dies« 
\utonomie der Einzelwesen im Staate sowohl er wurde man von det 
(semeinschaft reden als auch im Organismus durch korrelative Vorgang 
eingeschrankt und gegenseitig abgestuft ist, braucht wohl kaum der E1 
wahnung., 

Ich vertrete also den Standpunkt, dass auch im Metazoenkorper di 
Zelle thre Selbstandigkeit nicht verloren hat und dass mit der aprioristischen 

\ucl 

experimentelle klassische Physiologie ist letzten Endes dieser Meinung, 
sie doch bei der Analyse des Funktionsablaufes etwa innerhalb eines Org 
immer darauf hinaus, die Teilfunktionen seiner cinzelnen Komponenten, 
Nervensystems, der Blutgefasse, weiterhin des autochthonen Gewebes 
zulegen, und der Unterschied besteht nur noch darin, dass ich im 
nicht bloss den Ernahrer der spezifischen Zelle, im Nervensystem nicht nu 
dessen Tutor zu erblicken vermag, sondern fur jeden Partner das prinzipiell 
eleichwertige Vorhanden- und Erhaltensein aller Zellularfunktionen vermut 
wenn auch aussere und innere Umstande, die eine Funktion in unseren Aug 
zur Hauptfunktion erheben, die anderen als bescheidene Hilfsfunktionen 
rucktreten lassen. 

Dass dem so ist, dass erst allmahlich das uns gelaufige 
logischen und physiologischen Differenzierung entstanden 
vergleichende Betrachtungsweise, die fur die Zellkolonie eines Volvox nut 
geringe Differenzierungen kennt, die uns Beispiele kennen lehrt, wo Empfin 
dung und Bewegung noch auf die gleiche Zelle lokalisiert sind, die von einem 
gemeinsamen Gastrovaskular-Apparat spricht, die auch, wenn etwa_ ein 
Magen-Darmtraktus grosso modo ausgebildet ist, noch nicht dessen Differen- 
zierung kennt. Es war vor allem die Histologie, die uns die Differenzierung 


in morphologischer Richtung recht weit treiben less. Nun ist es ausser 
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wie in neuester Zeit an den Grundlagen dieser Histo- 


Erkenntnis sich Bahn bricht, dass auch viele 


-dentlich eindrucksvoll, 


logie geruttelt wird! und wie die 


Zell- und Gewebstypen nicht etwas absolut Feststehendes sind, sondern als 


Produkt der Verhaltnisse, ihrer Umwelt zu gelten haben. Naturlich kommt es 
enzierungen, aber sie sind eben, wie sich aus unseren Uberlegungen 
ergibt, das Resultat der gegenseitigen Korrelations- und Um 
selbstverstandlich die Zahl der Moglich- 

Zellkolonie fast ins Ungeheuerliche. In 
die Zelle mit ihren 


Grundelemente 


Dabei wachst 
inehmender Grosse der 
Geweben sehen wir im wesentlichen noch 

in den zusammengesetzten Geweben die zwei 
be und Epithelien im Ringen um den Gleichgewichtszustand ; im 
Mannigfaltigkeit dadurch zustande, dass das wuchernde 
und das Nervengewebe in eine primare Zell- 
Elemente mussen sich aut 


\ufgehen 


kommt die 
endotheliale Gewebe oder Ge 
websassoziation vorstossen. Diese verschiedenen 
niemals aber handelt es sich um ein einfaches 
“lementes im Dienste der Aufgabe eines anderen. Nur diese bisher ge 
Betrachtungsweise hat es verschuldet, dass man so lange Zeit dem 
mesenchymalen Gewebe keine 
les ,,reticulo-endothelialen Stoffwechselapparates’ 
nd des Knochens eine 


es Bindegewebes ut 
erst jetzt als immunbiologisch 


Bedeutung zuerkannte, weshalb dann die Deu 


so uberraschend kam, 


Kntdeckung be 


es, dass man die Haut 


kennenlernte: dass man sich wundern musste, wie im Zen 


bedinete 


» hoch gewerteten epidermalen Deri 
Die Er 


ralnervensystem Nervenzellen, diese si 
Form der Ghia ,,einfache Stutzfunktionen“ 
noch ein Stuck allgemeiner Zellularfunktion an 


vate, in annahmen, usw. 
dass jeder Zelle 

iterhin das Verstandnis ftir die 

llterritorium vikariierend fur das andere einspringen kann 


Tatsache, dass eine Zell 


Regeneration treten naher in den physiologischen 
Briicke nach den pathologischen Vorgangen hin wird 


1ur Aufgabe einer Zellularphysiologie, diese Dinge zu 
sondern auch zu untersuchen, ob und wie in einer Zelle eine 
ichtslage der verschiedenen Partialfunktionen zustande kommt, 
Teilfunktionen uberentwickelt wird, und damit im Zu- 
segenseitige Abstimmung von Zellen zustande komn 


venn eine 


wie die 


s gleiche Potenzen mit sich bringen, aber sekundar eine Diife 
Mit diesem Stu 


sammenhang 

lie von Haus au 
ing nach verschiedenen Richtungen erfahren haben. 

neue Forschungsgebiete det 

Kapitel abzuleiten ver- 


der Korrelationen eroffnen sich - allgemeinen 
iologie. Ein einschlagiges Gesetz habe ich im 10, 
ist aber klar, dass es sich dabei nur um eine erste Skizzierung han- 
Vel. ALBert FiscHer und EpmMunp Meter, Die Entwickluigs-Physiologie der Ge 


Naturwissenschaften 1931, p. 849 
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delte und dass hier noch eine Fulle von Arbeit zu leisten ist. Diese For 
schungsrichtung mag speziell denjenigen Befriedigung bringen, die sich nicht 
mit der Vorstellung eines schalen Vitalismus befriedigen konnten und die, 
um ihrem Bedurfnis nach Gesetzlichkeit Genuge zu tun, geneigt waren, alle 
Lebenserscheinungen auf physikalische und chemische Grundlagen und damit 
(sesetzmassigkeiten zuruckzufuhren. Bei diesem Vorgehen wurde aber immer 
wieder mehr oder weniger gewaltsam die [E:rkenntnis beiseite geschoben, dass 
das Leben eben doch etwas Besonderes ist, das nach anderem Masstabe ge 
messen werden muss. Der gegenwartige Zustand ist treffend durch die Auf 
teilung der Physiologie in eine Biophysik und eine Biochemie gekennzeichnet. 
\Wir werden am leichtesten von dieser unbiologischen Denkweise wieder weg 
kommen, wenn wir das Bios als gegeben betrachten und dafiir um so inten 
siver die Eigengesetzlichkeiten innerhalb der Lebensformen festzulegen ver 
suchen. 

Die gegenseitigen Korrelationen haben zuerst und oft auch spaterhin den 
Charakter des Nebeneinanders. Morphologische Reduktion und die physio 
logische Weiterentwicklung von Systemgruppen, deren Entstehung und Funk 
tion erst auch rein lokal zu verstehen sind, fthren dann aber zu Integrationen, 
die wir als ein Ubereinander anzusprechen pflegen. In diesem Sinne wirken 
das Gefassystem, das Nervensystem und die Organe mit innerer Sekretion. 
Primare Anlage und diese Integrationswirkung bedingen den Korperaufbau 
nach der ublichen Stufenleiter: Zelle Gewebe Organ System oder 
Apparat Gesamtkorper. Man kann aber auch in einem anderen Sinne 
integrieren, so dass man zunachst alle im Korper parallel laufenden zellularen 
Vorgange, etwa der Assimilation oder der Warmeerzeugung, zusammenfasst, 
ohne danach zu fragen, ob und wo sich der Vorgang als Hauptaktion voll 
zieht, oder ob er im Nebenamt sich abspielt. Von diesen Teilintegralen ge 


s* 


langen wir dann durch eine zweite Integration wiederum zum Gesamtkorper. 


Bei diesem Vorgehen werden wir vor allem das quantitative Zusammenspiel 
der verschiedenen Prozesse erfassen. 

Alle diese Betrachtungen, die Gegenstand einer Biologie der Metazoen 
sein werden, konnen durchgefuhrt werden, ohne dass man sich uber das 
\Wieso und Warum der Funktionsteilung, der Korrelationen, der Integrationen 
Kechenschaft gibt, mit anderen Worten, man kann sie als Eigenschaften einer 
prastabilisierten Organisation betrachten, ohne nach der Entstehung dieser 
Organisation zu fragen. 

Nun kommt aber rasch ein neues Moment in die Betrachtung hinein. 
Aussere und innere Reize, die einen Teilvorgang auslosen, sind nicht immer 
von gleicher Grésse. Das Nahrungsmoment schwankt, die physikalischen 
Faktoren etwa der Temperatur, der Bestrahlung schwanken, wechselnde 
Stromungsverhaltnisse des dusseren Milieus wirken verandernd auf den 


Sekretions- oder Exkretionsvorgang ein, usw. usw. Diese Schwankungen 


031 


4 
A 


MAX HAUSMANN 


naturgedrungen auch das Ausbalanzieren der korrelaten \Vorgange 
beeinflussen. Wiederholt sich nun eine Funktionsverschiebung im 
r dauernden Mehrbelastung, so kommt es zur Hypertrophie zunachst 
tbetroffenen Teilfunktion, sekundar aber auch zur kompensatorischen 
hie der korrelaten K6rperfunktionen. Dies ruft der Bildung neuer 
Varietaten bei gleichartigen Ausgangsmaterialien und reisst 
Liicke in das Prinzip der Praformation und der Prastabili- 
die Variationen noch bei schon vorgebildetem 
b gegebener Form. Ein kleiner Schri 
noch weitertragenden Veranderungen. 
jedem Ko6rper neben den endgultig differen 
geringerer Differenzierung legengeblieben sind, 
dass gerade diese Zellen beim Streben 
ichtslage mit herangezogen werden und dass sie 
Differenzierung erfahren. 
zu einer entwicklungsgeschichtlichen PBetrachtung 


an den Ausgangspunkt omnipotente [inzelzellen, 


Kolonie vereinigt sind, noch ihre Tendenz zur 


derartige Koloni 
eleichzeitig und gleicharti: 
nm ihren Wee erst suchen 
alle (slieder der Kolonie 

| 
ege einschlagen, und jedesmal 


wenn nur Hie Oumme aer 


‘ue Einstellung, so sprechen wir 
nunmehr seinen 
als Ganzheit 
ren Innern der 


1 


lerholen muss, 


noch im Gangt 
auch heute noc] 
zellular-physiologi 
m anderen Rahmen ab, demjenigen der Ontogenese. 
Ontogenese eine zellular-physiologi Betrachtungs 
aus den historischen Erfahrungen. ir horten 
x vom Kampf der Teil ‘rhalb des werden 
als das An 
unter 
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Universalitat eigen ist. [1 ein neuer Reiz, dei 
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Wid INCdk mM gygenen,. Kall 
( Welle verscniedense \\ V1Td ais Resul at e1n 
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Schiuss im Uileichngewicnt stent 
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— 1); ele 14 ] ] ] 
passung. Wieser begriit erhalt 1 dadurch, dass 
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- r 1117 
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anderer Benennung weitergeschritten, man kennt induzierende und induzierte 
Gewebselemente, und ich konnte (p. 463) auch schon darauf hinweisen, wie 
sich den Forschern die gleiche Deutung der gegenseitigen Beeinflussung 
durch Stoffwechselprodukte aufdrangt, wie ich sie als die Grundlage det 
physiologischen Wechselbeziehungen uberhaupt vermute. Der Unterschied 
gegenuber dem fertigen Korper liegt nur in zwei Richtungen. Einmal be 

ranet ist, nur 
noch potentiell vorliegt und meist nur im Sinne der Regeneration von bereits 
differenzierten Zellen in Erscheinung tritt. In zweiter Linie fehlen bei der 
Ontogenese die unmittelbar exogenen Determinanten, vielmehr sind es innere 
Krafte, die grundlegend auf den Entwicklungsablauf einwirken; dieser Um 
stand ruft dann normalerweise einer Homogenitat der Entwicklung, welch: 
ohne genauere Analyse die Vorstellung der Praformation erwecken musste, 
heute aber trotzdem weitgehend im Sinne der Epigenese gedeutet werden 
kann. Erfahrt dabei das Verhaltnis von Wachstumsimpuls und_ innerer 


Determination eine Verschiebung, so muss es, wenn das Experiment wtbe1 


haupt gluckt, auch zu einer Umstellung der Korrelation kommen, die sich als 
Mutation aussert. 

Wir werden durch diese Uberlegungen an das letzte Problem heran 
vefuhrt, das der entwicklungsfahigen, Erbeigenschaften vermittelnden Eizelle. 
les ist das schwerste, das eindruckvollste fur uns und wohl noch fur folgende 
Generationen, das verschleierte Bild von Sais. Ich muss nicht befurchten, 
dieses Bild ZU profanieren, wenn ich auch fur dieses Teilgebiet der 
lungslehre die Bedeutung der zellular-physiologischen Betrachtungsweise her 
vorhebe. Schon ftir die Entstehung der Ei-, besser gesagt der Geschlechts 
zellen uberhaupt, vermag das Eingehen auf die Kern-Plasma-Relation als 
einem Stuck Zelleben einiges Verstandnis zu erwecken, und wenn dann das 
Soma spaterhin imstande ist, irgendwie determinierend auf die Wachstums 


potenz der Geschlechtszellen, vielleicht auch auf thre FEigenheiten einzu 


wirken, so muss doch wohl jener Korrelationsmechanismus spielen, den schon 
DARWIN vermutet hat. 
So scheinen mir Inhalt und Ziel einer Zellularphysiologie der Metazoen 


im Prinzip ziemlich vorgezeichnet. Um aber nicht nur Programme zu ent 


wickeln, sondern auch ein Sttick Weg selber zurtickzulegen, habe ich in det 


vorgelegten Untersuchung es unternommen, fur ein Teilgebiet selbst di 


Nachprifung zu unternehmen, ob der vorgeschlagene Weg gangbar set 


nicht. Ich habe dabei auch der Versuchung nicht widerstehen konnen, hie 


und da tber den engeren Rahmen etwas hinauszugreifen und benachbarte 
Teilgebiete mit in die Betrachtung hineinzuziehen. Der Luckenhaftigkeit 


dieser Untersuchungen bin ich mir vollstandig bewusst. Man kann mir in 


Linie vorhalten, dass ich den Zellbegriff vielleicht allzusehr nur vom 


529 
A 
633 


MAX HAUSMANN 


iff der Stoffwechselmaschine aus erfasst habe, dass das Formproblem zu 
‘nig berucksichtigt worden sei; man kann der Arbeit weiterhin vorhalten, 
lass sie zu sehr konstruktiv sei und wird zwingende Beweise verlangen. Nun 


ist es ganz selbstverstandlich, dass viele der angeschnittenen Probleme noch 
Vertiefung bedurfen und dass sie auch der experimentellen Kontrolle 


Dass eine derartige Kontrolle moglich ist, lehren uns die neueren 


len Forschungen, speziell aut embryologischem Gebiet. Fur den 

nblick freilich musste vielfach der konstruktive, deduktive Weg gewahlt 
dessen man verschieden beurteilen mag. Immerhin dart doch 
werden, wie auch in anderen Gebieten der Wissen 
nicht immer den Weg der Induktion gegangen 
Kvidenz uns veranlasst, von zwei moglichen 

rien diejenige zu wahlen, die in ihrem Ausgangspunkt und in ihren 


n leistungsfahiger erscheint, ob sie nun die experimentelle Uberpru 
thon erfahren hat oder ihr uberhaupt zuganglich ist. 
den zahlreichen Wanderungen, die ich im Laufe vieler Jahre durch 


Ontogenese antreten durfte und bei den, wie mir schien, aus 


tsreichen Versuchen, alte Erfahrungen im neuen Gewande einem besseren 


gewonnen, 


sveschlagene gangbar ist 1s in die unendliche Welt 


ich zu danken. Beim Abschluss eines Sttuckes Lebens 


Gedanken weit zuruck. Ich gedenke meines Vaters, dessen 
1 Begeisterung mich schon in jungen Jahren das Wun 
‘ben liess; ich gedenke meines Deutschlehrers GOTZINGER, 

und Goethe auch Herders Ideen vermitttelte, jene 

‘Es Geschichte des Materialismus ftir mich von 

grosster Bedeutung wurde. Ich gedenke meiner akademischen Lehrer R. 
CuHopat, M. Scuirr, Ortu, Epstein, LANGHANS, KOCHER, SAHLI, von 
jeder in seiner Weise mich foérderte. Ich gedenke der Anregungen, 


London mit seinen weltumfassenden Aspekten, die mir Paris mit 

Pasteur bot. Ich gedenke der Heimat, die nicht nur die Enge 

Taler zeigt, wie es einem oberflachlichen Blick erscheinen mdéchte, son 

dern nach den Hohen weist, auf denen auch heute noch ein freier Geist, los- 

gelost von menschlichem Eigennutz und Wahnwitz, die Grosse des Weltalls 
zu ahnen vermag. 
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Und zu dem Werk zurickkehrend, danke ich allen jenen, die mir aktiy 


behilflich waren, in erster Linie meiner engeren Familie, die dazu noch ge 
duldig und verstandnisvoll das grosse Opfer auf sich nahm, das ein anwesen 
der und doch abwesender Forscher erheischt. 

Ich denke Sprros, desjenigen Mannes, der mit stets gleichbleibendem 
Wohlwollen und stets neuer Anteilnahme schon rein menschlich den Mut zum 
Ausharren verstarkte; ich danke Professor HESCHELER, der mit wachsendem 
Interesse die Arbeit durch Hinweise und Uberlassen von Literatur in allet 
Stille forderte und dessen Vermittlung ich es verdanke, wenn mir die Acta 
zoologica ihre Tore geodffnet haben. Ich weiss es ausserordentlich zu schatzen 
und bin Professor HOLMGREN zu grossem Dank verpflichtet, dass er das 
Wagnis auf sich genommen hat, einen Mediziner in seiner zoologischen Zeit 
schrift so ausgiebig zu Wort kommen zu lassen und fur die grosse Liberalitat, 
mit der jeglicher Wunsch anstandslos in Erfullung gebracht wurde. Und 
endlich ist es die Bereitwilligkeit BENNO SCHWABEs, welche es moglich 
machte, die tiber drei Jahrgange sich erstreckenden, von der Druckere 
\LBERT Bonnier fachtechnisch mustergutltig hergestellten Publikationen 


zusammenfassend in Buchform herauszubringen. 
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